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Die vorliegende Studie soll eine Reihe von Waterdi Mien eroffnen, 
welche sich mit den Endosymbiosen der Borkenkafer befassen. Obwohl 
die Ipiden als holzfressende Insekten allen Anspruch auf das Interesse 
des Symbioseforschers gehabt hatten, sind sie bisher recht stiefmiitter- 
lich behandelt worden. Eine riihmliche Ausnahme machen allein die 
Studien von FRANCKE-GROSMANN [1931, 1952, 1956 (1, 2, 3), 1957] iiber 
die Ambrosiazucht der Xyleborini und Xyloterini, sowie gewisser rinden- 
briitender Borkenkafer (Myelophilus ininor Hre. und Ips acuminatus 
GYLL.), welche in gleicher Weise die mykologischen Probleme, wie die 
Ubertragungsweisen berticksichtigen. Als mir dank der Unterstiitzung 
der Deutschen Forschungsgemeinschaft die Wiederaufnahme meiner 
Symbiosestudien méglich wurde, stand die Ipidenendosymbiose mit an 
erster Stelle auf dem Programm und wurde mit einer umfassenden 


* Aus der von der Deutschen Forschungsgemeinschaft ehiperichteter, der Sym- 
bioseforschung dienenden Arbeitsstatte in Porto d’Ischia (Neapel), welche auch 
Jem Verband der Chemischen Industrie fiir seine Untersttitzung zu Dank ver- 
pflichtet ist. Meinem langjahrigen Mitarbeiter Prof. Dr. H. J. Srammer in Freund- 
schaft zum 60. Geburtstag gewidmot. 
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Materialsammlung und mit der Lebenduntersuchung vieler Gattungen 
begonnen. Durch den gleichzeitig in Angriff genommenen Ausbau 
unseres so manche Liicken aufweisenden Wissens von den mannigfachen 
Coccidensymbiosen wurde jedoch die Durchfiihrung der Ipidenstudien 
zunachst in den Hintergrund gedrangt. Wenn man sich an die tiber- 
raschenden Entdeckungen erinnert, welche sich dabei einstellten — die 
Beziehungen der Infektion und Nichtinfektion der Eizellen zur Ge- 
schlechtsbestimmung bei den Stictococcinen, die so véllig abweichende 
Symbiose bei Puto und Macrocerococcus, in deren Verlauf miitterliche 
Zellen mit solchen der Embryonen kopulieren, der Verlust der 
Endosymbiose bei Hippeococcus, ausgelést durch seine engen Be- 
ziehungen zu Ameisen, das vollige Fehlen von Symbionten bei den 
australischen Apiomorphiden und die aberranten Symbiosen bei den 
ostasiatischen Rastrococcus-Arten [BUCHNER 1954, 1955 (1, 2), 1957 
(1, 2, 3)] —, wird man dies begreiflich finden. Nun mdge eine ahnliche 
Reihe von Ipidenstudien an die Seite der die Coccidensymbiose be- 
handelnden treten, ohne da8 damit die letztere als abgeschlossen zu 
betrachten ware. 

Die ersten Angaben tiber eine Endosymbiose der Borkenkafer danken 
wir STAMMER (1933), der in einem Vortrag iiber eine Reihe neuer, bei 
Coleopteren entdeckter Vorkommnisse unter anderem mitteilte, daB er 
bei drei Gattungen (Hccoptogaster scolytus Fasr., Hylesinus [Leperesinus | 
fraxint PaAnzER und Hylastes ater PayX.) eine Infektion der Endkammern 
der Ovarien feststellen konnte, also eine Ubertragungsform, wie sie 
' damals bereits als bei Riisselkafern weit verbreitet bekannt war. Jede 
Art wies spezifisch gestaltete Bakterien auf. Gleichzeitig gab STAMMER 
an, daB die Imagines keine Mycetome beséBen und daB der larvale Sitz 
der Symbionten zunachst noch unbekannt sei. Bei Blastophagus- und 
Tps-Arten hingegen konnte StaMMER zundchst in den Ovarien keine 
Bakterien finden. 

TRETZEL, ein Schiller SrammeERs, stellte dann laut brieflichen Mit- 
teilungen auch in den Ovarien von drei Scolytus-Arten, bei Hylurgops 
palhatus GYLL. und einer weiteren H ylastes-Art ebenfalls eine Infektion 
der Ovarien fest, fand aber wiederum bei Pytyogeus, Dryocoetus und 
anderen Jps-Arten keine Symbionten. Beobachtungen iiber den sonsti- 
gen Sitz der Symbionten wurden auch von ihm nicht gemacht und seine 
Befunde blieben unver6ffentlicht. 

1953 teilte ich in meinem Buch ,,Endosymbiose der Tiere mit pflanz- 
lichen Mikroorganismen“ diese wenigen nicht mit Abbildungen belegten 
Befunde mit und fiigte ihnen einige Bemerkungen tiber die sichtlich von 
Fall zu Fall sehr verschiedene Lokalisation der stets Bakterien dar- 
stellenden Symbionten bei. Als solche waren mir damals Besiedlung 
des Fettgewebes, unscheinbare dem Darm anliegende Mycetome oder 


Endosymbiosestudien an Ipiden. I. Die Gattung Coccotrypes 3 


_ Gruppen von Mycetocyten, Infektion des Darmepithels und Beschlag- 
_nahme von Malpighischen GefaBen bekannt geworden. Wie bereits die 
_ Infektion der Ovariolen mit der engen Verwandtschaft zwischen Ipiden 
und Curculioniden harmonierte, so pate nun auch die groBe Mannig- 
faltigkeit in der Unterbringung der Symbionten sehr gut zu dieser. 
Bringen die Riisselkafer ja doch ebenfalls, wie eigene und Schiilerarbeiten 
(BucHNER 1933, ScHEINERT 1933, Notre 1937) gezeigt haben, ihre 
Symbionten in Mycetomen und unregelmafigen Zellnestern, in Malpighi- 
schen GefaBen, im Fettgewebe, in Zellen des Darmfaserblattes usf. 
unter. So wird nach besserer Kenntnis der Ipidensymbiose auch von 
dieser Seite her Licht auf die verwandtschaftlichen Beziehungen zu den 
Curculioniden fallen und wohl auch immer deutlicher der polyphyletische 
Charakter der beiden Symbiosen zutage treten. 


Wenn wir die Reihe dieser Studien mit der Darstellung der Cocco- 
trypes-Symbiose beginnen, so waren mehrere Motive ausschlaggebend. 
Die Lokalisation der Symbionten in vier gewaltig vergréBerten Malpighi- 
schen GefaBen und die ungeheuere Massenentfaltung der Bakterien 
macht sie besonders eindrucksvoll. Dazu kommt ein sehr interessanter 
Polymorphismus der Symbionten, welcher den zonalen Verschieden- 
heiten im Verlauf der GefaBe parallel geht, und wird die Komplikation 
weiterhin noch dadurch gesteigert, daB die Besiedlung auf den verschie- 
denen Larvenstadien betrachtliche Unterschiede aufweist und in den Aalte- 
sten schlieBlich nahezu die gesamte Symbiontenmenge eliminiert wird. 
Auf dem Puppenstadium wird dann zwar der alte Zustand fiir kurze 
Zeit wiederhergestellt, aber junge Imagines reduzieren die Symbionten 
erneut betrachtlich und erst reife Tiere erreichen wenigstens in einem 
gewissen Abschnitt der GefaBe den ehemaligen Héhepunkt der Besied- 
lung. 

Die vorliegende Untersuchung verlangt in mehrfacher Hinsicht 
wichtige Erginzungen. So sehr einerseits die Besiedlung der Malpighi- 
schen GefaBe in die Augen springt, so unauffallig sind bei Coccotrypes 
im Gegensatz zu anderen Ipiden die Symbionten im Ovar und in den 
Embryonen. Kine eingehendere Untersuchung dieses Abschnittes des 
symbiontischen Cyclus steht daher zunachst noch aus. AuBerdem ist 
vor allem eine histochemische Untersuchung der Vasa Malpighi dringend 
erforderlich, welche allein die Ursachen des in den einzelnen Abschnitten 
und Perioden so verschiedenen Verhaltens der Symbionten wird auf- 
decken kénnen. Nicht minder wiinschenswert ist natiirlich eine bakterio- 
logische Studie, welcher keine technischen Schwierigkeiten entgegen- 
stehen diirften, nachdem, wie sich aus dem folgenden ergeben wird, 
enge Beziehungen der Coccotrypes-Symbionten zum Darmlumen und zur 


AuBenwelt bestehen. 
i * 
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Da die Wirtstiere bei 25° leicht das ganze Jahr hindurch geziichtet 
werden kénnen und sich von jederzeit erhaltlichen Dattelkernen ernah- 
ren, diirften sie fiir solehe und anders gerichtete physiologische Unter- 
suchungen ein besonders giinstiges Objekt darstellen. 


II. Die Lebensweise der Coccotrypes-Arten 


Wie sich innerhalb der Anobiiden, Bostrychiden, Silvaniden und 
anderer an das Leben im Holz und unter der Rinde angepaBten Coleo- 
pteren die ein oder andere Form daran gewohnt hat, von Samen zu 
leben, so begegnet auch innerhalb der Ipiden ein solcher Wechsel in 
der Erndhrungsweise. Ein Vertreter der Cryphalini, Hypothenemus 
(Stephanoderes) hampet Frrr. lebt in den Samen des Kaffeestrauches 
und ist so zu einem Schadling von groBer wirtschaftlicher Bedeutung 
geworden, Xyleborus perforans var. philippiensis Kicuu. befallt Kokos- 
niisse, eine betrachtliche Anzahl von Vertretern der Dryocoetini ernahrt 
sich von den verschiedensten Samen. Bei ihnen handelt es sich um 
Coccotrypes und Poecilips, zwei Gattungen, welche sich sehr nahestehen 
und den Systematikern Mthe machen. Ihre Unterscheidung, schreibt 
ein so hervorragender Kenner wie SCHEDL (1938), ist recht schwierig 
und ohne Vergleich von Typenmaterial kaum durchfiihrbar. Eine 
weitere Gattung Dendrurgus Eac. ist nach ihm sicher synonym zu | 
Poecilips und die Gattung Thamnurgides Hopxins gehort seiner Meinung 
nach teils zu Poecilips, teils zu Coccotrypes. 


Coccotrypes und Poecilips bewohnen urspriinglich nur tropische und 
subtropische Gebiete und kein Vertreter derselben ist in Europa ende- 
misch. Der von uns studierte Coccotrypes dactyliperda F. gehért zu den 
wenigen Arten dieser Gattung, welche circumtropical sind. So findet er 
sich z.B. auf Hawai, in Nordafrika, im Sudan, bei Montevideo und in 
Mexiko. Unter den mannigfachen Samen, welche als Nahrung in Frage 
kommen, spielen die der verschiedensten Palmen die Hauptrolle. Da 
mehrere Sorten von solchen in gréReren Mengen exportiert werden und 
als sog. vegetabilisches Elfenbein der Industrie dienen, welche Knépfe, 
Wiirfel und Ahnliches aus ihnen herstellt, kann Coccotrypes auch in 
unsere Breiten verschleppt und zu einem Schadling werden, der 
sich auch in der Fertigware zu entwickeln vermag. Die wichtigsten in 
der Industrie zu dem genannten Zweck benutzten Palmen sind die ost- 
afrikanischen Dumpalmen (Hyphaena-Arten), die Elfenbeinpalmen, wel- 
che im tropischen Stidamerika zu Hause sind (Phytelephas-Arten), die 
polynesischen SteinnuBpalmen (Coelococcus-Arten) und die Delebpalme 
der Tropen der alten Welt (Borassius flabellifera L.). Die Samen all 
dieser Palmen werden von Coccotrypes befallen, aber auch so manche 
andere, wie die von Phoenia-Arten (Phoenix canariensis CHABAUD und 
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_dactylifera L.), die der Bergpalme Chamaedorea in Zentralamerika oder 
die BetelnuBpalme (Areca catechu L.) Asiens. 

Zumeist handelt es sich dann wohl stets um Coccotrypes dactyliperda¥. 
Aber andere Coccotrypes- und Poecilips-Arten hat man auch in den ver- 
schiedensten Gewiachsen angetroffen, so Coccotrypes integer EIcHH. in 
den Samen von Diospyros ebenum, dem Ebenholzbaum, Coccotry pes 
graniceps ErcHH. in Kakaobohnen, Coccotrypes cardamomi ScHAUFUSS 
in den Samen von Eletteria maior, Poecilips nuciferus ScHEDL in den 
Sarvaria-Kernen des westindischen Caryocar nuciferum (SCHAUFUSS 
1905, HacEporN 1913, ScHEDL 1938). 

Unserer Studie liegt ausschlieBlich der weitverbreitete Coccotrypes 
dactyliperda zugrunde und zwar geht der verwendete Stamm auf eine 
Sendung infizierter Knépfe zuriick, welche im Jahre 1936 von einer 
Fabrik an die Bayerwerke in Leverkusen zur Untersuchung gesandt 
wurden. Dieser Umstand léste erfreulicherweise eine eingehende Er- 
forschung der Lebensweise dieses Kafers in einem biologischen Labora- 
torium der genannten Werke aus, welche in einer Veréffentlichung von 
A. Herrs (1950) ihren Abschlu8 fand. Diesem Autor verdanken wir die 
freundliche Uberlassung einiger der grofBen infizierten Niisse der Dum- 
palme!. Die ihnen entschliipfenden Imagines wurden dann seit Jahren 
von uns teils in Dattelkernen, teils in den Kernen der auf Ischia reifenden 
Friichte von Phoenix canariensis geztchtet. Auf solche Weise wurden 
die Tiere auch auf der Insel eingebiirgert, denn als ich, wie oft vorher, 
in einem etwa 60 m entfernten Garten neues Futter holen wollte, fand 
ich die bis dahin nicht infizierten Samen bereits befallen. Ich hatte 
mehrfach den UberschuB der sich ja intensiv vermehrenden Tiere ins 
Freie entlassen und diese hatten offensichtlich zum Teil den Weg vom 
Laboratorium bis zu den nachsten Palmen gefunden. In ahnlicher Weise 
hat sich nach BanacHowsky (1949) Coccotrypes dactyliperda, der in 
Nordafrika heimisch ist, im ganzen Bereich der franzésischen Mittel- 
meerkiiste und auf Korsika eingebiirgert. 

Heres stellte zahlreiche Versuche mit den Samen verschiedener 
Palmen und anderer Gewachse an. Dabei ergab neben der Dumpalme 
vor allem die Dattelpalme sehr hohe Fortpflanzungsziffern. Aus sechs 
Dattelkernen, die mit je einem befruchteten Weibchen angesetzt wurden, 
entwickelten sich 433 Kafer. Ohamaerops excelsa, von der allerdings nur 
Museumsmaterial zur Verfiigung stand, lieferte bereits geringere Ziffern, 
wahrend von meinen Tieren die frischen Samen einer Chamaerops spec. 
zwar, vermutlich wegen ihrer glatten Oberfliche, nur ungern angenom- 
men wurden, ihre Nachkommenzahl aber, wenn sie einmal eingedrungen 


1 Bei Herrs wird die Art als Coccotrypes tanganus Kaarrs bezeichnet, aber 
nach ScuEpi (1948) ist sie mit dem am langsten bekannten Coccotrypes dactyli- 


perda ¥. identisch. 
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waren, nichts zu wiinschen lieB. Als HERES Kaffeebohnen, Cardamom, 
Samen von Kakaobaumen, Para- und Erdniisse, Mandeln, Samen von 
Kakifriichten, Reiskérner u.a.m. anbot, verliefen fast alle Versuche 
negativ. Recht gut entwickelten sich die Tiere lediglich in den Kaki- 
kernen, womit harmoniert, da wir hérten, daB ja Coccotrypes integer 
in der Natur in den Samen einer anderen Diospyros-Art vorkommt. 
Andererseits verschmahte aber Coccotrypes dactyliperda Kakaobohnen 
und Cardamom, obwohl aus ersteren Coccotrypes graniceps und aus 
letzteren Coccotrypes cardamomi beschrieben wurde. Ganz vereinzelte 
Nachkommen ergaben HaselnuBkerne und aus WalnuBkernen schliipfte 
nur einmal ein einziges kiimmerliches Mannchen; in Erdniissen wurde 
hingegen eine wenn auch geringe Vermehrung erzielt. In Eicheln, RoB- 
kastanien, Samen von Aprikosen und Kirschen, sowie in Reiskérnern 
bohrten sich die Tiere zwar auch ein, fraBen auch in ihnen, kamen aber 
niemals zur Hiablage. 

Herrs stellte auch die in den wichtigsten Nahrungsquellen erreichten 
Hochstgewichte fest. Dabei ergaben sich die Dattelkerne als das giin- 
stigste Futter. Wenn das Gewicht bei Samen, die noch vom Frucht- 
fleisch umgeben waren, noch etwas hdher lag, obwohl es beim Durch- 
bohren nicht gefressen wird, so ist dies wohl auf den in diesem Fall 
giinstigeren Feuchtigkeitsgehalt der Samen zuriickzufthren. HErRFs 
fand namlich, daB eine normale Entwicklung nur bei 93—51% relativer 
Feuchte méglich ist. Bei héherer Feuchtigkeit wirkt sich die Schimmel- 
bildung ungiinstig aus, bei 93—76,5% relativer Feuchte dauert die 
Entwicklung rund 30 Tage, bei 51% bereits doppelt so lang. Tempera- 
turen tiber 30° und unter 20° machen die Fortpflanzung unméglich, 
doch kénnen die Tiere wesentlich niedrigere Temperaturen monatelang 
ohne Schadigung ertragen. 


Aus den Samen schliipfen lediglich bereits in ihnen befruchtete 
Weibchen, die sich, wenn ihnen geeignetes Material geboten wird, alsbald 
an das EKinbohren machen. Sie meiden dabei nach Kraften allzu glatte 
Stellen und suchen nach solchen, die ihnen den nétigen Halt bieten. 
So wird bei den Dattelkernen in erster Linie deren Langsfurche gewahlt 
und meist nur, wenn in ihrem Verlauf kein Platz mehr ist, die ubrige 
Wandung angegangen. Unermiidlich arbeiten dann die Kiefer, bis der 
Kafer nach etwa 24 Std véllig in der Nu& verschwunden ist. Beim 
Bohren andert er nach Hurrs nach etwa 7—15 min die Stellung, indem 
er ungefahr eine Vierteldrehung ausfiihrt und bei dieser Gelegenheit das 
feine weife Bohrmehl ausraumt. Nachdem ein Gang entstanden ist, 
der etwas linger als der Kafer ist, beginnt zumeist alsbald die Eiablage. 
Bei 25° schliipfen nach 5—9 Tagen die ersten Larven und lassen durch 
ihren Fraf eine immer gréBer werdende Bruthédhle entstehen. Das 
Muttertier verbleibt in dem zuerst entstandenen Gang und sorgt durch. 
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Entfernung von Bohrmehl, Larvenkot und Hautungsresten fiir die 
_ notige Liiftung der Kammer. Gelegentlich begibt sie sich wohl auch fiir 
_ kurze Zeit ins Freie, kehrt aber dann alsbald wieder an ihren alten Platz 
_zurick und verhiitet damit das Eindringen von Raubern und das vor- 
zeitige, bei gewaltsamer Entfernung der Stammutter oft vorkommende 
_ Austreten von Larven und Kiern. 


Die kirzeste Entwicklungsdauer, welche Hxrrs feststellte, betrug 
bei Weibchen 26, bei Mannchen 21 Tage, wobei auf die Puppenruhe 
4—5 Tage fallen. Wenn die Jungtiere den Dattelkern verlassen, be- 
nutzen sie stets den von der Mutter angelegten Gang. Mit der Anlage 
einer solechen Brutkammer, in der bis zu 60 Nachkommen heranwachsen 
k6énnen, wird die Eiproduktion jedoch keineswegs erschépft. Das gleiche 
Weibchen kann vielmehr noch eine zweite und eine dritte Generation, 
ja in seltenen Fallen auch eine vierte und fiinfte Generation erzeugen, 
wobei allerdings die Nachkommenzahl von der dritten an stark abfallt. 

Sehr eigenartig sind die Verhaltnisse, welche Hmrrs hinsichtlich der 
Proportion und des Verhaltens der Geschlechter aufdeckte und die ich 
durchaus bestatigen kann. Die Mannchen sind namlich auBerordentlich 
selten. Die umherwandernden Kafer sind fast ausnahmslos Weibchen 
und stellen sich nahezu stets als bereits befruchtet dar. Aber auch in 
der Brutkammer findet man, von einer noch zu erwahnenden Ausnahme 
abgesehen, nur ganz vereinzelte Mannchen. Unter rund 2000 Kafern 
waren lediglich 4% mannlichen Geschlechtes. Die Begattung geht mithin 
in der Regel bereits im Brutraum vor sich und vollzieht sich zwischen 
Geschwistern. In der Tat ist weder HErFs noch mir je bei den zahllosen 
in den ZuchtgefaBen umherirrenden Tieren eine Kopula zu Gesicht ge- 
kommen. Mit diesem lichtscheuen Leben der etwas kleineren Mannchen 
harmoniert, daB sie meist wesentlich heller als die Weibchen gefarbt 
sind und stark reduzierte Facettenaugen besitzen. Wenn sie ausnahms- 
weise ins Freie gelangen, sind sie unbeholfen und fallen leicht auf den 
Riicken. 

Die Vermutung, daB die geringe Zahl der Mannchen mit dem Vor- 
kommen einer parthenogenetischen Fortpflanzung zusammenhangen 
kénnte, wurde durch eindeutige Versuche von Herrs bestatigt. Aus 
isolierten alten Larven gewonnene unbefruchtete Weibchen bohrten sich 
ganz wie befruchtete ein, legten aber zunadchst nur eine kleine Brutkam- 
mer an, in der sich eine sehr geringe Nachkommenschaft, d.h. durch- 
schnittlich 3—4 stets nur aus Mannchen bestehende Tiere, entwickelten. 
Von einem von diesen 1a8t sich das Muttertier begatten, die tibrigen 
werden, soweit sie nicht auswandern, von der Mutter mehr oder weniger 
weitgehend gefressen, wobei der Hinterleib bevorzugt wird und die 
harteren Teile ausgeworfen werden. Damit wurde zum erstenmal bei 
Coleopteren Arrhenotokie nachgewiesen. 
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Bevor ein derart befruchtetes Weibchen zu erneuter Fortpflanzung 
schreitet, legt es einen Seitengang an, dessen Ende sich zu einer die 
normale GréBe erreichenden Kammer erweitert. In ihr entwickelt sich 
dann die nachste, groBenteils aus Weibchen bestehende Generation. 

Im Laufe unserer, vornehmlich an Schnitten durchgefiihrten Unter- 
suchung ergab sich, daB der von Hurrs festgestellte Kannibalismus, bei 
dem nach ihm fast stets nur tiberfliissig gewordene Mannchen von ihren 
Miittern, seltener auch schwache Weibchen aus der Nachkommenschaft 
befruchteter Weibchen gefressen werden, eine viel weitergehende Ver- 
breitung besitzt. Auch Larven fallen nicht selten ibresgleichen an und 
fiihren dann in ihrem Darm oft neben anderen Gewebsresten und kleine- 
ren Chitinteilen sehr betrachtliche Massen symbiontischer Bakterien. 


III. Der Darm und seine Anhangsorgane 


Der Darmkanal von Coccotrypes weist den fiir Borkenkafer typischen 
Bau auf. Durch den Pharynx, den Oesophagus und den Kropf (Engluvies) 
gleiten die Bruchstiicke des Dattelendosperms in den Proventrikel, dessen 
acht radiare, mit Chitinzihnen versehene Leisten ftir die weitere Zer- 
kleinerung sorgen. An diesen Kaumagen schlieBt der erste sackférmig 
erweiterte, nach hinten zu sich trichterformig verjiingende Abschnitt 
des Mitteldarmes an, den wir im folgenden als Magen bezeichnen werden. 
Im weiteren, engeren Verlaufe des Mitteldarmes fallen zweierlei Anhange 
auf. Auf ein erstes Drittel ohne besondere Differenzierungen folgt ein 
zweites, das vier schlanke Ausstiilpungen und unmittelbar dahinter 
beiderseits eine Reihe von je sechs, manchmal auch sieben, ovalen, mit 
dem Darmlumen in Verbindung stehenden Ausstiilpungen, sog. Re- 
generationskrypten, tragt. Sie sind durch einen sehr langen Biirsten- 
besatz ausgezeichnet und haben offensichtlich auch driisige Funktionen. 
Auch der Mitteldarm von Phloeotribus, der von Russo (1937) eingehend 
beschrieben wird, besitzt offenbar beiderlei Ausstiilpungen, doch unter- 
scheiden sie sich bei diesem Borkenkéfer keineswegs in so extremer Weise. 
Das dritte Drittel zieht wieder glatt bis zur Valvula pylorica. Am End- 
darm unterscheidet man in gewohnter Weise Diinndarm (Ileum), Dick- 
darm (Colon) und Rektum (Abb. 3). 

Wie bei allen anderen Ipiden und der Mehrzahl der Coleopteren 
tiberhaupt sind die Malpighischen GefaBe in der 6-Zahl vorhanden. Vier 
von ihnen fallen sogleich durch ihre betrachtliche Lange und Dicke auf, 
wahrend die beiden tibrigen wesentlich kiirzer und diinner sind. Diese 
letzteren entspringen dicht nebeneinander auf der Ventralseite und ver- 
schwinden auf der Dorsalseite dort, wo Diinndarm und Dickdarm 
zusammenstoBen, gemeinsam mit den freien Enden der vier anderen 
GefaBe in einer dem letzteren einseitig anliegenden Tasche. Thre freie 
Strecke ist nur wenig linger als der Diinndarm. Im Leben erscheint 
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Abb. 1—3. Der Darmkanal von Coccotrypes dactyliperda mit den vier durch ihre Dicke 

auffallenden, die Symbionten beherbergenden Malpighischen GeféBen; Abb. 1 vom ersten 

Larvenstadium, Abb. 2 vom dritten Larvenstadium, Abb. 3 von einer weiblichen Imago. 
I—IV die vier Zonen der infizierten GefaBe 
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sie hellgelb dank teils rundlicher, teils stabchenformiger lichtbrechender 
Einschliisse, welche lediglich am Anfang und gegen das Ende der freien 
Strecke fehlen. 

Die vier so gewaltig entwickelten Gefife entspringen hingegen zu 
Paaren vereint auf der Dorsalseite und tauchen auf der Ventralseite, 
abermals je zwei dicht beisammen, in die erwaihnte Tasche. Auch in 
ihrem ganzen freien Verlauf ziehen die Partner dieser symmetrisch 
gelegenen Paare nebeneinander her. Kopfwarts reichen sie bis in die 
seitlichen Regionen des Magens. Dort biegen sie um und ziehen, wie das 
kurze Paar, an die Grenze zwischen Diinn- und Dickdarm. Auf unserer 
Abb. 1 erscheinen sie lediglich, um allzu viele Uberschneidungen zu 
vermeiden, mehr oder weniger weit nach der Seite oder nach riick- 
warts gelegt. Ein kiirzeres, diinneres und zwei langere, etwas dickere 
Paare begegnen auch sonst mehrfach bei Ipiden und Curculioniden, 
aber nirgends stieB man bisher auf derart extreme Unterschiede. Das 
hat seinen Grund darin, daB diese vier GefaBe bei Coccotrypes den Sitz 
der Symbionten darstellen. Man kann an ihnen vier verschiedene Zonen 
unterscheiden, von denen im folgenden immer wieder die Rede sein wird. 
Das am Pylorus entspringende GefaB ist zunachst eine kurze Strecke 
weit etwas enger, die Epithelzellen tragen einen wohlentwickelten Bir- 
stenbesatz und enthalten héchstens vereinzelte lichtbrechende Granula. 
Ihr Lumen ist frei von Symbionten (Zone [). Letzteres gilt, soweit es 
sich um Imagines handelt, auch ftir die anschlieBende Zone IT. Sie ist 
wesentlich langer und etwas dicker, auBerdem fallt sie aber bei Lebend- 
beobachtung sofort dadurch auf, daB sie recht intensiv hellgelb gefarbt 
erscheint. Die Farbung rihrt wie bei den diinnen GefaBen von Plasma- 
einschliissen her, doch fehlen jetzt die dort auftretenden gelben, sehr 
diinnen oder dickeren Stabchen und handelt es sich lediglich um kleinere, 
aber zahlreichere rundliche Gebilde. Auch in diesem Bereich ist der 
Biirstenbesatz wohlentwickelt. Im nachsten Abschnitt, der Zone III, 
andert sich das Bild jedoch véllig. Er iibertrifft die Zone II betrachtlich 
an Lange und ist nun von zahllosen, auch im Leben ohne weiteres kennt- 
lichen, das Zellplasma véllig verdrangenden Bakterien erfiillt. Nur in 
der Ubergangszone finden sich noch wenige gelbliche Einschliisse, im 
ubrigen erscheinen diese Strecken nun milchwei8. Nur an ihrem auBer- 
sten Ende, d.h. dort, wo sie in die plétzlich viel enger werdenden, sich 
an den Dickdarm anlegenden Abschnitte der Zone TV tibergehen, kénnen 
wieder vereinzelte lichtbrechende Granula auftreten. 


Die alle sechs jetzt von geformten Kinschliissen vollig freien GefaiBe 
aufnehmende Tasche liegt bei unserem Objekt auBerhalb der Ring- und 
Laingsmuskulatur des Darmes und wird gegen die Leibeshdhle lediglich 
durch einen diinnen peritonealen Uberzug abgegrenzt. Die in ihr sich 
schlangelnden GefaéBe dienen wie in den vielen ahnlichen Fallen der 
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Resorption von Wasser aus dem Enddarm, die ja bei der Trockenheit 
der Nahrung unseres Objektes von besonderer Bedeutung sein muB. 

Abb. 1 und 2 fiihren bei gleicher VergréBerung den Darm und die 
Malpighischen GefaBe eines ersten und dritten Larvenstadiums vor, um 
eine Vorstellung von dem allmahlichen Wachstum der letzteren zu geben. 
Wie sich wahrend der larvalen Entwicklung und im Zusammenhang mit 
der Metamorphose insbesondere in der Zone II und III die Art der Be- 
siedlung und der histologische Charakter weitgehend andern, wird im 
folgenden eingehend dargelegt werden. 


IV. Die Entfaltung der Bakteriensymbiose bis zu ihrem Héhepunkt 
im letzten Larvenstadium 

Wenn die Larve dem Hi entschliipft, besitzt der Proventrikel noch 
keine Kauleisten, sondern nur eine diinne chitinédse Auskleidung, so daB 
zunachst keine Nahrungsaufnahme in Frage kommt. Der Magen ist 
noch mit zahlreichen wohlumschriebenen Dotterkugeln gefiillt, andere 
sind aber bereits in mehr oder weniger weitgehender Auflésung begriffen 
oder haben ein feines, da und dort von Vakuolen durchsetztes Gerinnsel 
geliefert, in das die geformten Bestandteile eingebettet sind. Ein solches 
erfuillt auch den Proventrikel. Hand in Hand mit der fortschreitenden 
Auflésung entwickelt sich bereits jetzt zwischen der urspriinglichen Dot- 
terfiillung und dem mit einem Biirstenbesatz versehenen Darmepithel 
eine durch eine peritrophische Membran begrenzte, lediglich feines 
Gerinnsel enthaltende Randzone. 

Die Malpighischen Gefafe sind um diese Zeit noch symbiontenfrei, 
aber der Magen ist durchsetzt von zahlreichen kleinsten stabchenférmigen 
Bakterien, welche mit Vorliebe die Dotterkugeln umgeben, auch in den 
Winkeln zwischen diesen und den vermutlich Fetttropfen entsprechen- 
den Vakuolen liegen und im Proventrikel ebenfalls nicht fehlen. In dem 
Raum auBerhalb der peritrophischen Membran erscheinen sie jedoch 
nirgends (Abb. 4). 

Wo der Magen, einen Trichter bildend, in den verjiingten Teil des 
Mitteldarmes iibergeht, setzt sich die peritrophische Membran in diesen 
fort und begrenzt den schlanken Fortsatz, welcher die Verlangerung 
des Mageninhaltes darstellt. Dotterkugeln treten niemals in diesen tiber, 
wohl aber die Bakterien, welche sich tiberall zwischen den zahlreichen 
kleinen Vakuolen draingen. Sie erscheinen freilich auf den Abb. 4—6 
nur als Granulationen, da eines besseren Vergleiches wegen sie und alle 
folgenden bei gleicher VergréBerung gezeichnet wurden. Auf diesem 
friihen ersten Larvenstadium findet der infizierte Strang bereits vor 
dem die schlanken, kleinen Blindsacke tragenden Abschnitt, und damit 
auch vor der Stelle, an der die Malpighischen GefaBe entspringen, sein 
Ende und fehlen daher die Bakterien in diesen und im Enddarm durchaus. 
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In Larven, welche etwas gr6Ber sind und vielleicht schon dem zweiten 
Stadium angehéren, ist die Auflésung der Dotterkugeln weiter fort- 
geschritten. Oft sind sie in der hinteren Halfte des Magens bereits 
vollig aufgelést worden und ist eine gleichformige granulierte, von 
Vakuolen durchsetzte Masse an ihre Stelle getreten, wahrend in der 


Abb. 4—6. Kleinste Stabchen treten auf dem jiingsten Larvenstadium aus dem Magen 
in den anschlieBenden Teil des Mitteldarmes 


vorderen noch viele Dotterkugeln liegen. Die chitindse Auskleidung des 
Proventrikels hat noch keine Fortschritte gemacht und Nahrungs- 
brocken fehlen nach wie vor. Andererseits erscheinen die Epithelzellen 
des Magens gewachsen. Aber auch die symbiontischen Bakterien sind 
inzwischen wesentlich gréBer geworden; sie sind iiberall in Teilung 
begriffen und drangen sich jetzt dem Beobachter, obwohl es sich immer 
noch um zierliche Staébchen handelt, ohne weiteres auf. In den hinteren 
Regionen sind sie meist wesentlich zahlreicher, fehlen aber auch zwischen 
den Dotterkugeln nicht und finden sich auch vereinzelt im Proventrikel. 
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Hie und da bilden sie stattliche kugelige Ansammlungen, welche ver- 
mutlich aufgelésten Dotterkugeln entsprechen (Abb. 7, 8). 

Diese Stabchen bilden nun eine kontinuierliche StraBe, welche durch 
den ganzen schlanken Teil des Mitteldarmes, vorbei an dessen Blind- 
sacken und Regenerationskrypten (Abb. 9) zieht und sich durch den 
Pylorus, durch Ileum und Colon bis kurz vor die Rektalblase fortsetzt. 
Auch jetzt sind die Bakterien in dem von der peritrophischen Membran 
umschlossenen Raum konzentriert, aber nicht wenige finden sich nun 
auch auBerhalb derselben. In dem letzten Abschnitt dieses wurstformi- 
gen Gebildes jedoch, das sich alsbald in der Rektalblase aufknauelt, 
treten plétzlich an die Stelle der gréBeren Stabchen die soviel kleineren 
Formen, die anfangs allein vorhanden waren (Abb. 10). Der vordem 
bereits im Verlaufe des Mitteldarmes endende Strang hat also inzwischen 
den After erreicht und ein Teil desselben ist vielleicht auch schon aus- 
gestoBen worden, aber immer noch sind die beiden Symbiontensorten 
vorhanden und dokumentieren, daB die eine aus der anderen hervor- 
gegangen ist. 

Auch jetzt zieht der von Bakterien durchsetzte Strang im wesent- 
lichen geschlossen an der Ursprungsstelle der NierengefaiBe vorbei, aber 
einige wenige Stabchen haben doch bereits den Weg in die vier von 
vorneherein dicker angelegten Kanale gefunden! Wahrend weder jetzt 
noch spater jemals in den beiden schlanken Gefaé®en ein Bakterium 
auftaucht, findet man bei sorgfaltiger Durchmusterung in dem viel 
weiteren Lumen der anderen da und dort eines der herangewachsenen 
Stabchen (Abb. 11—13). Alles spricht dafiir, daB sie nicht etwa bereits 
in der kleinen Form iibergetreten und erst im GefiB herangewachsen 
sind. In der Larve, von der die Abb. 7—13 stammen, haben erst ganz 
wenige Staibchen den Weg gefunden, sind aber bereits eine beachtliche 
Strecke weit vorgedrungen, ohne daB zunachst etwas von einem Nach- 
schub zu beobachten ware, denn die Abb. 12 ist kurz hinter der Zone I 
entnommen und die Abb. 13 stellt einen Ausschnitt aus dem weiteren 
kranialwarts ziehenden Abschnitt dar. Auch der gréBte Teil der riick- 
laufigen Strecke ist noch frei-von Symbionten und das GeféB langt 
ohne solche am Colon an. Dies gilt fiir alle vier GefaBe in gleicher Weise. 

Dieser Zustand wird offenbar rasch durchlaufen, denn Larven, welche 
kaum groBer sind, deren Proventrikel auch noch auf dem gleichen eine 
Nahrungsaufnahme ausschlieBenden Zustand verharrt, kénnen auch 
bereits einen wesentlichen Fortschritt in der Eroberung der Malpighi- 
schen GefaBe durch die Symbionten aufweisen. Die Dotterkugeln sind 
jetzt allerdings bereits véllig aufgelést, so daB der Magen gleichmaBig 
mit einer granulierten Masse ausgefiillt ist, und die Bakterien in ihm 


1 Die von nun an vielfach neben den Abbildungen erscheinenden Pfeile geben 
an, ob die betreffende Stelle kopfwarts oder riickwarts zieht. 
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Abb. 7—13. Alteres erstes Larvenstadium; etwas gréBere Stabchen erscheinen in den 
dickeren GefiBen. Abb. 7—9. Die Bakterien im Mitteldarm. Abb. 10. Im Enddarm finden 
sich noch die kleineren Stabchen. Abb. 11. Steril bleibendes diinnes GefaéB. Abb. 12, 13. - 

Erster Ubertritt der Symbionten in eines der dicken GefaGe 
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sind viel sparlicher geworden. Abb. 14—20 stammen abermals von ein 
_ und derselben Larve. Wieder ist ein betrachtlicher anfanglicher Ab- 
3 schnitt der vier GefaBe zunachst frei von Bakterien (Abb. 14), aber nun 
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. i in i Malpighischen GefiBen wachsenden 
Abb. 14—20. Vermehrung der auch weiterhin in den [ ‘ ; 
Bakterien. Abb. 16. Maximale Fiillung im Querschnitt. Abb. 19, 20. Im Mittel- und 
Enddarm bleiben die Bakterien kleiner 


ist sowohl der anschlieBende kopfwarts ziehende (Abb. 15), als auch der 
ricklaufige Abschnitt (Abb. 17) reichlich und ohne Unterbrechung bis 
an die Stelle, an der die GefaéBe sich an den Dickdarm schmiegen 
(Abb. 18), schon recht reichlich infiziert. Abb. 16 stellt einen Quer- 
schnitt durch das GefaB an der kranialen Umbiegungsstelle dar, d.h. 
durch die zumeist maximale Besiedlung dokumentierende Zone. Solche 
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Bilder orientieren daher rasch tiber Zu- und Abnahme der Symbionten- 
menge und werden aus diesem Grund vielfach auf unseren Bildgruppen 
erscheinen. 


Nach wie vor liegen die Bakterien ausschlieBlich extrazellular, ihre 
Gestalt aber weist nun erneut eine sehr auffallige Veranderung auf. Sie 
sind in dem neuen Milieu wesentlich dicker und etwas langer geworden. 
Nur die der Ursprungsstelle zunachst liegenden Stabchen sind vielleicht 
zum Teil etwas schlanker (Abb. 15), wahrend der Hohepunkt der 
Plumpheit und der Fiillung in der Gegend des Umbiegens liegt (Abb. 16). 
Der Biirstenbesatz, der auf dem vorhergehenden Stadium zwar sehr 
niedrig, aber doch durchgehend deutlich zu erkennen war, ist jetzt im 
nicht oder schwach besiedelten Teil besser entwickelt, aber in den sym- 
biontenreicheren Bezirken kaum noch wahrzunehmen. 


Die so offenkundige Formveranderung unterbleibt durchaus bei den 
nicht in die Malpighischen GefaéBe tibertretenden Bakterien. Das gilt 
fiir die wenigen im Magen verbliebenen, wie auch fiir die noch immer 
durch den iibrigen Mitteldarm und den Enddarm ziehenden Keime. 
Auch im Rektum liegt jetzt ein ansehnlicher Kotballen, der von den 
schlank gebliebenen Stabchen durchsetzt ist, wie sie der Infektion der 
GefaiBe gedient hatten (Abb. 19, 20). Die winzigen Stabchen, von denen 
wir ausgegangen sind, sind hingegen jetzt dank der vorangegangenen 
Defakationen restlos verschwunden. Mit den nachsten Entleerungen 
wird auch die Masse der das erweiterte Rektum fillenden Bakterien in 
die Larvenkammer ausgestoBen und von dem Muttertier nach aufSen 
beférdert werden. 


Inwieweit an der weiteren Zunahme der Symbionten in den Mal- 
pighischen GefaBen noch ein Zuzug aus dem Darm eine Rolle spielt, 
ist schwer zu sagen, doch hat man den Eindruck, da8 diese jetzt in 
erster Linie auf eine Vermehrung in ihnen zuriickgeht. So finden sich 
z.B. bei einem kaum viel alteren Stadium, dessen Magen noch frei von 
Nahrungsbrocken ist, weder in diesem, noch im anschlieBenden Teil 
Bakterien, wahrend der Enddarm noch einige wenige aufweist und ledig- 
lich der aufgewundene Kotstrang etwas reichlicher durchsetzt ist. 


Eine betrachtliche Vermehrung der Symbionten konstatiert man in 
der Larve, auf welche sich die Abb. 21—26 beziehen. Sie gehért ihrer 
GréBe nach noch zum gleichen Stadium, wie die vorangehend geschil- 
derte. Immer noch sind die vier GefaBe zunachst eine Strecke weit 
symbiontenfrei. In der wie immer mit einem hohen Biirstenbesatz ver- 
sehenen, englumigen Zone I entdeckt man nur AuBerst selten ein ver- 
einzeltes Bakterium (Abb. 21). In Zone II wird das Lumen wesentlich 
weiter, der Birstenbesatz niedriger und das Plasma grobschaumiger, 
aber wie auf Abb. 14 bleibt sie anfanglich symbiontenfrei, dann tauchen. 
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vereinzelte kraftige Stabchen auf, die rasch betrachtlich an Zahl zu- 
nehmen und plotzlich das ganze Lumen gleichmaBig erfiillen (Abb. 22, 23 
_ unten). Dabei sind die Staébchen im wesentlichen schrag zur Zellober- 
 flache gestellt, welche jetzt keinen Biirstenbesatz mehr erkennen 1aBt, 
_ und sind so orientiert, da8 das kopfwarts schauende Ende die Zellwand 
_ bertihrt und das andere nach dem Lumen strebt. Die Epithelzellen 
schlieBen in diesem nur kurzen Abschnitt noch dicht aneinander und 
erscheinen héchstens an der freien Oberflache schwach gewélbt, doch 
andert sich dies alsbald in sehr charakteristischer Weise. Die gleiche 
Abb. 23 fiihrt die Ubergangszone vor. Das Lumen der GefaBe wird 
__ plotzlich weiter, die Epithelzellen beginnen sich bereits etwas starker 
za wolben und die Orientierung der Bakterien andert sich gleichzeitig. 
Sie haben nun die Neigung, sich senkrecht zur Oberfliche zu stellen 
und in der Mitte des Kanals treten helle, symbiontenfreie Zonen auf. 
Dieser Zustand leitet zu dem im Querschnitt gegebenen tiber (Abb. 24). 
Zwischen den einzelnen Epithelzellen sind jetzt tiefeinschneidende 
Buchten vorhanden und die Symbionten erscheinen in sehr charakteristi- 
scher, hier zum erstenmal auftretender, aber in der Folge immer wieder- 
kehrender Weise den einzelnen Epithelzellen zugeteilt. Sie bilden nun 
kegelformige, bald spitz, bald stumpf endende Ansammlungen, fiir welche 
eine vorwiegend radiale Orientierung der Stabchen charakteristisch ist. 
Das Plasma erscheint bereits betrachtlich reduziert und symbionten- 
freie Zonen finden sich nur an der Basis und da und dort im Inneren der 
Kegel. Die seitlichen Begrenzungen der Zellen, welche bis dahin noch 
gut sichtbar waren, sind nicht mehr zu erkennen. Die Frage, ob Hand 
in Hand mit dieser tiefgreifenden Veraénderung ein Ubertritt der bis 
dahin stets eindeutig extrazellular gelegenen Bakterien in die Epithel- 
zellen einsetzt, ist angesichts ihrer unscharfen Begrenzung nicht auf den 
ersten Blick zu entscheiden. Doch werden uns auf Alteren Stadien 
immer wieder noch viel eindrucksvollere Bilder eines solchen Wechsels 
begegnen, wobei kaum noch letzte Reste von basalem, symbionten- 
freiem Plasma bleiben und die Bakterien bis unmittelbar an die Kerne 
reichen, so daB man nicht umhin kann, von intrazellularem Sitz zu 
sprechen. Aus diesem Grund méchten wir auch hier bereits einen solchen 
annehmen. Feststeht jedenfalls, daB weder jetzt noch spater bei dieser 
Form der Besiedlung weder das noch bakterienfreie basale Plasma gegen 
die Symbionten, noch diese gegen das Lumen durch eine Zellmembran 
begrenzt werden. Ein ganz ahnlicher Zustand ist bereits von STAMMER 
(1935) bei Donacia beschrieben worden, wo die Malpighischen GefaBe 
der Symbionteniibertragung dienen (s. 8. 70). 

Abb. 24 entspricht wieder der kranialen Umbiegungsstelle des Ge- 
faBes und zugleich seiner staérksten Besiedlung. Wie diese in dem riick- 
laufigen Teil allmahlich wieder abklingt, zeigen die Abb. 25 und 26. 
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Die Buchten zwischen den Zellen verstreichen wieder zusehends, die Lage 
der Stabchen wird gleichzeitig erneut eindeutig eine extrazellulare, ihre 
Anordnung wird unregelmaBig und die Dichte der Besiedlung nimmt in 
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Abb. 21—26. Betrichtliche Vermehrung der Symbionten und erste Anzeichen ihrer 

zonalen Differenzierung. Abb. 21. Querschnitt durch die freibleibende Zone I. Abb. 23. 

Ubergang von Zone II in Zone III. Abb. 24. Intrazellularer Sitz der Bakterien in Zone ITI. 
Abb. 26. Dickere Stiibchen am Ende der Zone III 


dem sich immer mehr verjiingenden GefaéB rasch sehr wesentlich ab. 
Parallel hierzu werden die Zellen und ihre Kerne immer kleiner und 
schlieBlich liegen die Bakterien nur noch locker in einfacher Lage an 
der Zelloberflache. Abb. 26 stammt von einer Stelle, die kurz vor ihrem 
volligen Ausbleiben in unmittelbarer Nachbarschaft der Grenze zwischen 
Diinn- und Dickdarm lag. Die den letzteren begleitende Zone IV bleibt 
abermals, wie auch stets in der Folge, steril. 
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Das hier geschilderte Stadium der Besiedlung ist von besonderer 
_ Bedeutung, denn auf ihm wird zum erstenmal die Grenze zwischen der 
Zone II und ITI durch das Verhalten der Symbionten markiert. Es ge- 
_ schieht dies einmal durch den auf einer kurzen Strecke sich abspielenden 
_Ubergang vom extrazellularen zum intrazellularen Sitz und die damit 
Hand in Hand gehende gesteigerte Vermehrung der Symbionten, zum 
anderen aber auch durch morphologische Veranderungen der letzteren. 
Es liegt auf der Hand, daB solche, solange sie geringfiigig sind, auf 
Schnitten, auch wenn die Bakterien mit Eisenhimatoxylin sehr distinkt 
gefarbt erscheinen, nicht leicht eindeutig erfa8t und zeichnerisch wieder- 
gegeben werden kénnen. Aber es besteht trotzdem kein Zweifel, daB sich 
jetzt erstmalig gleichzeitig zonale morphologische Differenzen innerhalb 
der einzelnen GefaBe einstellen. Die ersten sparlichen Bakterien der 
Abb. 22 sind noch verhaltnismaBig schlank, dann werden sie plétzlich 
eine Strecke weit etwas dicker, um Hand in Hand mit der allmahlichen 
Gruppierung in Kegel wieder deutlich schlanker zu werden und diese 
Form fiir die restliche Strecke beizubehalten. Nur die letzten Bakterien 
_ erscheinen wieder bei genauem Zusehen etwas plumper (Abb. 26). Man 
wiirde tiber die Differenzen vielleicht hinwegsehen, wenn wir nicht 
erleben wiirden, daB sie mit zunehmendem Alter der Larven iiberaus 
markant werden. 


Die nachste Figurengruppe bezieht sich auf eine Larve, welche zwar 
nur wenig groBer ist, aber nun zum erstenmal eine gréBere Anzahl 
Nahrungsbrocken im Magen enthalt und einen mit starkeren welligen 
Chitinleisten ausgeriisteten Proventrikel besitzt. Bakterien scheinen im 
Magen vollig zu fehlen, aber in den verschiedenen Abschnitten des 
Mitteldarms finden sich zarte Stabchen, die sich im Kotballen des 
Rektums stauen (Abb. 32). Wahrend auf dem vorhergehenden Stadium 
die Zone II eine betrachtliche Strecke weit noch symbiontenfrei war und 
ihr Birstenbesatz wesentlich niedriger war als der in Zone I ja stets 
recht hohe Besatz, beginnt jetzt die Besiedlung an der Grenze zwischen 
den beiden Abschnitten. Sie ist auf Abb. 27 deutlich an den gréBeren 
Zellen und Kernen und an dem starker vakuolisierten Protoplasma zu 
erkennen, wahrend der Biirstenbesatz zunaichst kaum niedriger ist. Er 
ist anfanglich trotz der sogleich ziemlich reichen Besiedlung noch gut 
zu sehen, weil die noch locker liegenden Bakterien zwar deutlich mit 
einem Ende an ihm verankert sind, aber nicht tiefer in ihn einsinken. 

Etwas weiter von der Ursprungsstelle entfernt ist die Fiillung aber 
eine ungleich dichtere und die Symbionten drangen sich dann bis an 
die Oberfliche der Zellen, so daB der Biirstenbesatz unsichtbar wird 
(Abb. 28). Man hat dabei den Eindruck, daB die peripher gelegenen 
Stabchen jetzt vielfach mehr oder weniger senkrecht zur Wandung 
stehen, wahrend sie in den zentralen Bereichen zumeist parallel zu ihr 
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angeordnet sind. Der Abschnitt gleicht somit weitgehend der unteren 
Halfte der Abb. 23. Allem Anschein nach schritt die Vermehrungswelle 
in der Zone II in Richtung auf die Ursprungsstelle fort, bis sie in Nach- 
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Abb. 27—32. Weitere Zunahme der Symbionten auf dem zweiten Larvenstadium. Abb.27. 

Zone I und Beginn der Zone II. Abb. 28. Zone II. Abb. 29. Ubergang der Zone II in 

Zone III, auch hier setzt deutliche Verdickung der Bakterien ein. Abb. 30. Intrazellularer 

Sitz der Symbionten in Zone III; maximale Fiillung. Abb. 31. Verdickung der Bakterien 
am Ende der Zone III. Abb. 32. Bakterienkot in der Rektalblase 


barschaft der Zone I zum Stillstand kam. Auch die Ubergangszone von 
II zu III hat hinsichtlich der Verainderung der Zellgestalten und des 
Verhaltens der Symbionten groBe Ahnlichkeit mit dem vorangehenden 
Stadium, doch ist der Kontrast wesentlich schroffer (Abb. 29). Die 
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_bisher nur leicht gewélbten Epithelzellen werden plotzlich durch tief 
einschneidende Buchten getrennt und die Menge der Symbionten nimmt 
_ ebenso unvermittelt zu. Wieder kommt es zu mehr oder weniger kegel- 
_ formigen, je einem Kern zugeteilten Ansammlungen, welche im Bereich 
des Uberganges noch scharf gegen das symbiontenfreie Plasma abgesetzt 
sein kénnen, aber weiter kopfwairts alsbald fast den ganzen Querschnitt 
des GefaBes ausfiillen und keine Grenze zwischen den Zellen und den 
Gasten erkennen lassen. Die Kerne sind jetzt bis hart an die Basis 
_ gedrangt und beriihren sich auf drei Seiten mit den Bakterien. Freies 
Plasma findet sich nur noch als ein auBerst schmaler basaler Saum und 
auch ein solcher fehlt vielfach véllig (Abb. 30). Dieser Zustand, der nun 
in immer gréBerem AusmaB bis zum fiinften Larvenstadium andauert, 
kann nur so gedeutet werden, daB die Bakterien vom Plasma Besitz 
ergriffen haben und daB damit dessen distale Begrenzung verloren- 
gegangen ist. 

Je mehr sich der riicklaufige Teil der Zone III dem Enddarm nahert, 
desto mehr klingt wieder die Menge der Bakterien ab, bis schlieBlich 
Zustainde auftreten, wie sie bereits beim Ubergang von Zone IT zu III 
begegneten, d.h. plasmareichere, durch Gruben geschiedene Zellen, 
welche Bakterienkappen tragen. An sie schlieBen dann im Bereich 
einer sehr kurzen Strecke, eindeutig im Lumen liegend, die letzten 
_Bakterien des GefafSes an (Abb. 31). 

Die Unterschiede in der Gestalt der Symbionten, welche im voran- 
gehenden Stadium erstmalig auftreten, sind auch jetzt zu bemerken. 
Abermals sind sie an der Ubergangsstelle von II zu III etwas dicker 
als vorher und vor allem als nachher, aber noch viel extremer ist nun der 
Formwandel am Enddarm (Abb. 31). Die Bakterien, welche hier wohl 
von Anfang an ihre extrazellulare Lage beibehalten haben, erscheinen 
in extrem plumper Gestalt, ja bei einer die gleiche Besiedlungsstarke 
aufweisenden Larve waren die letzten Stabchen sogar eiformig geworden. 

Bei dem Zustand, welcher durch die wieder ein und demselben Tier 
entnommenen Abb. 33—39 gekennzeichnet wird, handelt es eindeutig 
um das dritte Larvenstadium. Der Unterschied besteht nicht nur in 
einer weiteren Mengenzunahme der Bakterien, sondern auch in einer 
wesentlichen Steigerung ihrer morphologischen Unterschiede und in einer 
spezifischen, bisher nicht begegneten lokal begrenzten Anordnung der 
Symbionten. Diesmal finden sich bereits in der Zone I in unmittelbarer 
Nahe der Ursprungsstelle in dem engen Raum, welchen der Biirstenbesatz 
frei laBt, verhaltnismaBig viele, jetzt sehr schlanke Stabchen, die dann 
von der Stelle an, an der das GefaB dicker wird und als Zone IT zu 
bezeichnen ist, an Menge wesentlich zunehmen (Abb. 33, 34). Soweit 
das Lumen noch eng ist, liegen sie im wesentlichen stets parallel der 
Langsrichtung, sobald es aber der Raum zulaBt, stellt sich die Mehrzahl 
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Abb. 34 


Abb. 33. Zone I mit einigen Bakterien. 
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_ senkrecht zu dieser und verankert sich wieder, wie dies auch vorher die 
_ ungleich derberen Stabchen taten (vgl. Abb. 44) in den Randpartien des 
Biirstenbesatzes, was kaum moéglich ware, wenn dieser, wie gelegentlich 
~ angegeben, bei unserem Objekt mit einer Membran begrenzt wire. Nur 
ein geringer Teil der Bakterien treibt auch weiterhin im Lumen und 
_ behalt die Langsrichtung bei. 

Diese Situation wird aber eine kurze Strecke weiter durch eine bisher 
nicht zur Beobachtung gekommene abgelést. Alles deutet nun auf eine 
betrachtlich gesteigerte Flissigkeitsaufnahme der Zone II. Die Zellen 
der Wandung schwellen noch mehr an, ihr Plasma erscheint wesentlich 
starker vakuolisiert, das Lumen wird auBerordentlich weit und die 
Neigung der Zellen, sich in dieses vorzuwélben, nimmt zu. Hand in 
Hand damit andert sich aber auch die Anordnung der Bakterien. Sie 
bilden jetzt keinen gleichmaBigen Belag wie bisher, sondern gruppieren 
sich zu spitz auslaufenden, je einer Zelle zugeteilten Hiigeln, zwischen 
denen frei bleibende Taler liegen (Abb. 35). Dabei verankern sich die 
Bakterien tiefer im Biirstenbesatz, so daB er nun vdllig verdeckt wird 
und nur an den von ihnen gemiedenen Zwischenréumen, welche an 
anderen Stellen ansehnlicher sein kénnen als an der gezeichneten, sicht- 
bar bleibt. Die Vermehrung der Symbionten halt sichtlich mit dem 
Wachstum dieser so fliissigkeitsreich werdenden Zone nicht Schritt, 
aber andererseits werden sie jedoch fester im Biirstenbesatz verankert, 
so daB sie, wenn die Flissigkeit in den Darm tibertritt, im wesentlichen 

jedenfalls nicht mitgerissen werden kénnen. 

Die dem Wachstum der Wirtstiere parallel gehende Verlangerung 
der GefaiBe wird niemals durch eine mitotische Vermehrung der Epithel- 
zellen bewirkt, sondern lediglich durch eine in der Folge noch betrachtlich 
gesteigerte GréBenzunahme der Zellen und die Entfaltung der embryo- 
~nalen Zellreserven, welche da und dort an der Basis des Epithels ein- 
gekeilt liegen. Unsere Abb. 35 zeigt eine solche Zelle im Ruhezustand, 
eine andere heranwachsend und bereits an das Lumen grenzend, ohne 
daB die Symbionten durch sie angezogen wiirden. 


Der Ubergang in die Zone III vollzieht sich ahnlich wie auf dem 
vorangehenden Stadium. Wieder treten tiefe Buchten zwischen den 
Zellen auf und entstehen betrachtliche Symbiontenansammlungen, 
welche alsbald das Plasma vollig verdréngen (Abb. 36, 37). Abb. 37 
zeigt die maximale Fiillung der Zone. 


Zu dem neuartigen Aussehen der Zone IT gesellt sich aber noch ein 
sehr auffalliger Wandel in der Gestalt der Symbionten. Wie aus unseren 
Bildern hervorgeht, bleibt die zierliche Form, in der sie sich in Zone I 
finden, nahezu im ganzen Verlauf der GefaBe erhalten und tritt an die 
Stelle der wesentlich derberen des zweiten Larvenstadiums. Nur an 
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jenen beiden kurzen Strecken, die sich bereits vorher durch eine plotz- 
liche Verdickung der Stabchen ausgezeichnet hatten, erscheinen auch 
jetzt die verdickten Zusténde. Der Grad der Verdickung schwankt; 
selten ist er so gering, wie gerade bei dem Tier, welchem die Abb. 33—38 
entnommen wurden. Hier lassen auf Abb. 36 nur die untersten Sym- 
biontenhiigel bei genauem Zusehen eine leichte Verdickung erkennen. 
Deshalb geben wir von einer anderen Larve des dritten Stadiums einen 
Querschnitt durch den entsprechenden Bereich, der die zarten Stabchen 
der Zone III und die verdickten des Uberganges in besonders eindrucks- 
voller Weise einander gegeniiberliegend zeigt (Abb. 39). Da der Gestalt- 
wechsel keineswegs ein véllig schroffer ist, sondern in ihr auch Nester 
mit diinnen und dicken Zustaénden gemischt vorkommen konnen, be- 
gegnen nicht selten solche Bilder. Auch der Umstand, da die Insassen 
der itibrigen Zone III jetzt soviel schlanker sind als auf dem zweiten 
Larvenstadium, steigert natirlich den Kontrast der beiden Symbionten- 
typen. 

Das gleiche gilt fiir den Gestaltwechsel, der wieder dort eintritt, 
wo die Zone III in die sterile Zone IV tibergeht. Hier ist der Unter- 
schied auch bei der Larve, die am Hnde der Zone II eine so schwache 
Verdickung aufwies, auBerordentlich betrachtlich (Abb. 38). 

Die schlanken Stabchen des dritten Larvenstadiums missen sich 
natirlich von den dickeren des vorhergehenden Stadiums ableiten, und 
man wird vermuten dirfen, da die lebhafte Vermehrung, die um diese 
Zeit einsetzt, mit diesem Formwechsel in Zusammenhang steht. In der 
Tat sind Bilder, welche auf eine Querteilung schlieBen lassen, iiberall 
zu treffen und die meist sehr regelmaBige Anordnung der Bakterien in 
parallelen Reihen geht offensichtlich auf voriibergehende Kettenbildung 
zurtick. Auch auf dem ersten Larvenstadium waren es ja ahnliche 
diinne Stabchen (Abb. 7), die sich so lebhaft vermehrten. 


Der Umstand, daB jetzt solche Formen auch im Lumen der Zone I 
bis an ihre Miindung in den Darm liegen, verlangt eine Erklarung. 
Zunachst wird man daran denken, daB es sich hierbei um Stabchen 
handelt, welche aus dem anfanglichen Bereich der Zone II, in der sich © 
ja auch nicht an der Wand verankerte, sondern im Lumen treibende 
Symbionten finden, in den Darm gespiilt werden. Andererseits ist aber 
auch mit der Méglichkeit eines weiteren Zuzuges aus dem Darm zu 
rechnen. Bisher konnte hiervon keine Rede sein, da ja nicht nur die 
Zone I, sondern auch eine gréBere Strecke der Zone II leer blieb und 
zudem ein wesentlicher Unterschied zwischen den noch im Darm befind- 
lichen und den die NierengefaéBe besiedelnden Symbionten bestand 
(vgl. Abb. 15 mit 19 und 20, Abb. 27 und 32). Im dritten Larvenstadium 
aber wird die Frage einer zusatzlichen Infektion aus dem Darm nicht 
nur akut, weil jetzt dieser morphologische Unterschied wegfallt, sondern 
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weil in diesem Alter jene Neigung zum Kannibalismus erwacht, von der 
_bereits in dem die Lebensweise von Coccotrypes behandelnden Abschnitt 
die Rede war. Durch sie gelangen insbesondere auf dem vierten und 
_fiinften Larvenstadium haufig sehr betrachtliche Symbiontenmassen in 
den Magen und die tibrigen Darmabschnitte. 

Da die Abbildungen, welche sich auf diese von Herrs nur bei unbe- 

-fruchtet Mannchen erzeugenden Weibchen beobachtete Gewohnheit be- 
ziehen, vierten Larvenstadien entnommen sind, sei zuvor mitgeteilt, 
daB diese hinsichtlich der allgemeinen symbiontischen Situation keine 

-wesentlichen Veradnderungen aufweisen. Wieder finden sich in der 
Zone I und II schlanke Staibchen, wobei sie in der letzteren erst einen 
kontinuierlichen Belag bilden und sich dann im Bereich des erweiterten 
Abschnittes auf je einer Zelle zugeteilten Griippchen beschranken, wieder 
leitet eine kurze Strecke stark verdickter Bakterien zu den riesigen 
Mengen sehr zarter Stabchen iiber, die in Zone III deren Plasma nahezu 
vollig verdrangen, und werden diese zum Schlu8 von wenigen plumpen, 
im Lumen liegenden Gebilden abgelést. Nur sind natiirlich die GefaBe 

im Zusammenhang mit dem Gesamtwachstum der Larven entsprechend 

linger und dicker geworden. 

Lediglich die jetzt haufige Gewohnheit, in der Bruthohle, in der die 
verschieden alten Larvenstadien ja recht eng vereint sind, einen der 
Genossen mehr oder weniger weit anzufressen, bedingt neue Bilder. 
Bald finden sich betrachtliche, schon bei schwacher VergroBerung sofort 
auffallende Bakterienmassen im vorderen Bereich des Magens, bald liegt 
die Aufnahme sichtlich schon eine Weile zurtick, wie bei dem Tier der 
Abb. 40. Bei ihm waren die Bakterien nur im hinteren Teil des Magens, 
vornehmlich in seiner trichterformigen Verjiingung, der auch die Zeich- 
nung entstammt, vorhanden, und erfiillten ihn im iibrigen zahlreiche 
Triimmer des Dattel-Endosperms. Die Bakterien bilden ansehnliche 
unregelmaBige Komplexe und umschlieBen auch da und dort letzte, 
bereits abgerundete und kleiner gewordene Nahrungsreste. Der Raum 
zwischen der peritrophischen Membran und dem Epithel ist in diesem 
Bereich durchaus frei von Bakterien. Dabei besteht hier ausnahmsweise 
die Membran aus einem sichtlich in seiner Gesamtheit abgehobenen 
Biirstenbesatz, an dem sich dessen Struktur noch deutlich erkennen 
1a@t. Nur in der trichterformigen Verjiingung findet sich rundum dieser 
ungewohnliche Zustand, nach vorne und nach hinten zu lést ihn wieder 
der tibliche ab. 

In dem anschlieBenden Darmrohr hat sich die Situation jedoch 
bereits geiindert. Ohne daB sich dem Praparat entnehmen lieBe, wie 
dies vor sich geht, gelangen unmittelbar hinter dem Magen samtliche 
Bakterien in den Raum zwischen Darmwand und peritrophischer Mem- 
bran und bleibt der nun zylindrische Nahrungsstrom frei von Bakterien, 
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wie die einem anderen Tier entnommene Abb. 42 sehr schén zeigt. Im 
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Abb. 40—43. Kannibalismus der Larven. Abb. 40. Gefressene Symbionten im Magen 

Abb. 41. Chitinreste und Bakterien im Magen. Abb. 42. Gefressene Symbionten nur au@er- 

halb der peritrophischen Membran. Abb. 43. Vermutlich gefressene Bakterien in Zone I 
nachst der Miindung in den Pylorus 


noch einige wenige Bakterien da und dort dem Biirstenbesatz unmittel- 
bar an, im Enddarm und im Kotballen finden sie sich schlieBlich nur 
noch ganz vereinzelt. Die grofe Masse der Bakterien ist also in diesem 
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Fall erst bis auf den Grund des Magens gesunken. Trotzdem sind offen- 
bar bereits einige derselben in die infizierten GefaBe tibergetreten ! 
Abb. 48 gibt, aus zwei Schnitten kombiniert, die gemeinsame Ursprungs- 
stelle eines der beiden Paare wieder. In beiden GefaBen liegen im Lumen 
dicht hinter dem kurzen, sich alsbald gabelnden Anfangsteil kleine 
Bakteriengriippchen, die durchaus den im Darm treibenden gleichen. 
Dafir, daB es sich um Neuankémmlinge handelt, spricht nicht zuletzt 
auch, da8 die Zone I iiber sie hinaus noch wesentlich weiter, als gezeichnet, 
symbiontenfrei bleibt. In dem Raum zwischen Mittel- und Enddarm 
liegen zwar in dem hier festgehaltenen Fall im Gegensatz zu anderen 
keine Stabchen, aber dariiber, daB hier eine zusatzliche Neuinfektion 
der GefaBe vorliegt, kann wohl kaum ein Zweifel sein. 

DaB8 diese so plotzlich im Darm auftretenden Bakterienmassen wirk- 
lich von gefressenen Genossen stammen, wird eindeutig durch die dann 
nie fehlenden, fiir die Coccotrypes-Larven typischen Chitinreste erwiesen. 
Sie fehlen in diesen Fallen niemals und sind vor allem durch die kleinen, 
spitzen Chitinkegel, welche die Larvenhaut allseitig begleiten, und die 
auf die Wolbung der Segmente beschrankten langen Borsten charakteri- 
siert, wie sie auf Abb. 41 erscheinen. Sie entstammt einem Tier, bei 
dem die Aufnahme der animalischen Kost offenbar noch etwas weiter 
zurucklag. Der gréBte Teil des Magens war mit vegetabilischer Nahrung 
erfillt, in die massenhaft Chitinreste eingebettet lagen. Bakterien fanden 
sich wieder nur im hinteren Drittel, aber in geringerer Menge und zwar 
nahezu samtlich zwischen der peritrophischen Membran und dem Epi- 
thel; nur kleinste Nester lagen auch noch innerhalb derselben. Dieses 
von gefressenen Symbionten gebildete Rohr begleitet die wurstformigen 
Speisereste diesmal auch durch den die Krypten tragenden Abschnitt 
und wird zwischen ihm und dem Enddarm sogar besonders ansehnlich. 
An der Ursprungsstelle der infizierten Vasa Malpighi haftet jetzt ein 
dichter Bakterienklumpen und wiederum enthalten sie nahe der Miindung 
ahnlich wie auf Abb. 43 Griippchen gleichgearteter Bakterien. Leider 
waren in diesem besonders eindeutigen Fall die entsprechenden Schnitte 
allzu ungiinstig orientiert, um als Unterlage fiir eine Abbildung dienen 
zu kénnen. Die Chitinreste passieren stets unverandert das Darmrohr, 
finden sich schlieBlich im Kotballen und gehen mit diesem ab. 

AuBer den geschilderten Fallen lieBen sich je nachdem, in welchem 
Abstand vom FraB die betreffenden Larven konserviert wurden, noch 
mancherlei Varianten anftihren. Das Fressen innerhalb des Dattelkernes 
zu verfolgen, ist natiirlich nicht méglich, aber eines Tages konnte ich 
es doch unter dem Binokular beobachten. Als einmal eine gréBere Menge 
Larven in einem engen Glasschalchen vereint lagen, bemerkte ich, wie 
eine dem fiinften Stadium angehérige Larve eine jiingere angriff und 
sich an ihrem Abdomen festbi8. Ohne sich durch die heftigen Bewegungen 
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ihres Opfers stéren zu lassen, verankerte sie sich unter standigem 
Kauen immer fester. Allmahlich drang das Kopfende etwas tiefer in 
den Kérper der Larve ein. Ihre Bewegungen wurden immer langsamer 
und nach einiger Zeit trat der Tod ein. Man hatte, wenigstens in diesem 
Fall, den Eindruck, da8 es sich mehr um ein Ausschliirfen ihres Inhaltes 
handelte. Nach etwa einer halben Stunde entfernte sich der Rauber 
von der Leiche. Er wurde konserviert und in Schnitte zerlegt. Auf 
solche Weise konnte die erste Phase dieses Kannibalismus studiert wer- 
den, die sonst kaum je zur Untersuchung gekommen ware. Es ergab 
sich, da8 der Darmkanal von der Mundoffnung bis dicht hinter die 
Regenerationskrypten voll von fremdem Material war, dieses aber noch 
nicht bis zur Ursprungsstelle der Malpighischen GeféBe und zum End- 
darm vorgedrungen war. Uberall war er von den stark farbbaren Exkret- 
kugeln des Fettgewebes durchsetzt, die offenbar rasch aufgelést werden, 
nachdem sie sonst nie im Darm begegnet sind. Fettkugeln waren hin- 
gegen in dem mit Carnoy fixierten Tier nicht mehr festzustellen. Einige 
groBe, noch véllig kompakte und scharf begrenzte Fragmente von maxi- 
mal infizierten GefaBen lieBen die Kerne noch erkennen. AuBerdem 
lagen noch da und dort kleine, lockere Bakterienansammlungen ver- 
streut, denen man ebenfalls ansah, da sie eben erst aufgenommen 
worden waren. Chitinreste spielten nur eine sehr geringe Rolle, da die 
Larve ja stets an der gleichen Stelle haftete. DaB unter ungestérten 
Bedingungen schlieBlich auch gréBere Hautportionen verschlungen wer- 
den, geht aus den sonstigen Befunden hervor. Die Bakterien waren in 
diesem Fall noch auf den Magen beschrankt, die bereits weiter vor- 
gedrungenen Teile gehérten dem Fettgewebe an. Erst nach einiger Zeit 
kommt es offenbar zu einer Auflockerung und gleichmaBigeren Verteilung 
der Symbionten, die niemals Symptome einer Schadigung zeigten und 
offenbar ihre Vermehrungsfahigkeit beibehalten. 

Trotzdem werden diese gleichsam illegal erworbenen Symbionten, 
wie vordem der Uberschu8 der aus dem Ei stammenden Bakterien, mit 
dem Kot wieder ausgeschieden, und wenn auch offenbar ein verschwin- 
dender Bruchteil derselben in die bereits infizierten GefaiBe iibertritt, 
kann es sich hierbei nur um ein fiir die Erhaltung des Symbionten- 
bestandes bedeutungsloses Geschehen handeln. Wir werden im folgen- 
den héren, daB in den sich der Verpuppung nahernden Larven des fiinften 
Stadiums die Menge der Symbionten bis auf einen minimalen Rest 
eliminiert wird und trotzdem fréhnen auch sie vorher nicht minder des 
Kannibalismus. Wenn dieser Gewohnheit eine tiefere Bedeutung zu- 
kommt, kann diese nur in anderer, ernihrungsphysiologischer Richtung 
gesucht werden. 

Wie oben schon angedeutet, sind bei der Behandlung des fiinften 
Larvenstadiums die jiingeren, nach wie vor eifrig ihren Magen mit dem 
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Endosperm fiillenden Stadien und die die Nahrungsaufnahme einstellen- 
den alteren, bereits an ihrer zunehmenden Unbeweglichkeit zu erkennenden 
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infizi ij iinften Larvenstadiums. Abb. 44. Uber- 
—46. A den infizierten GefaBen des fiinften : 
oe os a hs I m Zone II; auffallende Affinitat der Symbionten vAul den Zellen Cae wanes 
‘Abb. 45. Ubergang von Zone II in den Bereich der verdickten Stadien. Abb. 46. Ubergang 
aie von diesem in die intrazellular besiedelte Zone III 
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Larven zu trennen. Die Besiedlung der Malpighischen GefaBe unter- 
scheidet sich zunachst nicht wesentlich von der der Larven des vierten 
Stadiums, nur erreicht nun natiirlich der Umfang und die Fillung 
derselben seinen Héhepunkt. Auch jetzt kann man noch in der Zone I 
kleinste Stabchen feststellen, bei denen es sich vielleicht um spate Neu- 
ankémmlinge handelt (Abb. 44 links). Der Ubergang in die Zone II ist 
abermals kein spontaner, sondern wird durch eine kurze Strecke ver- 
mittelt, in der die beiden Zelltypen — niedrige, flache Zellen mit hohem 
Biirstenbesatz und hdhere gewédlbte mit niedrigem, undeutlicherem 
Besatz — gemischt auftreten. Der Langsschnitt der Abb. 44 illustriert 
diesen Abschnitt besonders eindrucksvoll. Sie demonstriert die so ver- 
schiedene Beschaffenheit des Plasmas der beiden Zelltypen, das in der 
ersten Zone sehr dicht ist und insbesondere in der Héhe der Kerne reich 
an Ergastoplasma zu sein scheint und in der zweiten stark vakuolisiert 
ist. Nur an diesen Zellen bleiben die Bakterien haften und stellen sich 
senkrecht zur Oberflache. Nicht minder drastisch stellt sich diese Misch- 
zone im Querschnitt dar (Abb. 48). Man wird bei diesem Anblick an 
die Falle erinnert, in denen bei der Eiinfektion auch nur ganz bestimmte 
Follikelzellen eine Affinitaét zu den Symbionten bekunden und dicht 
benachbarte unbertihrt bleiben. Die Zone I stellt eben zu allen Zeiten 
lediglich eine Schleuse dar, durch welche die Bakterien in beiden Rich- 
tungen gleiten, ohne einen Ankerplatz zu finden. | 


Ahnlich wie auf dem dritten und vierten Larvenstadium ist der 
Bakterienbelag in der Zone II anfanglich ein kontinuierlicher und 
scharen sich die Symbionten nach kurzem Verlauf mehr in Gruppen, 
welche auf den nun noch starker gew6lbten Zellen ruhen, aber sie sind 
selten so scharf abgesetzt, wie etwa auf Abb. 35, und kénnen sich auch 
vielfach unmittelbar beriihren (Abb. 49). Der Ubergang zur Zone III 
ist nun stets durch eine viel ansehnlichere Strecke besonders dicker 
Formen ausgezeichnet, deren Anfang Abb. 45 und deren Ende Abb. 46 
wiedergibt, und wird auch wieder von jenem markanten Wandel der 
Kpithelzellen begleitet. Stattliche Pfeiler mit symbiontenfreiem Plasma 
werden durch die plétzliche Massenentfaltung der zarten kleinen Stab- 
chen, die in den Talern zwischen ihnen einsetzt, verdrangt, ohne daB 
auf der Strecke des Uberganges etwas von einem Ubertritt in die Epithel- 
zellen, zu sehen ist (Abb. 46). 

Querschnitte durch die Zone II, die Ubergangszone zu III und durch 
die maximal gefiillte Zone III geben in besonders eindrucksvoller Weise 
eine Vorstellung von dem so sehr verschiedenen Verhalten der Sym- 
bionten in den einzelnen Bereichen der GefaBe (Abb. 49—51). Wenn 
auf Abb. 51 von den sechs getroffenen Kernen fiinf nicht inmitten der 
Bakterienkegel, sondern vielmehr zwischen ihnen liegen, handelt es sich 
um eine sehr oft wiederkehrende Erscheinung, welche daran erinnert, 
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dafi die Massenentfaltung ja zwischen den Zellen einsetzte. Offenbar 
spielt bei diesem Wechsel der Besiedlungsweise, die mit der Auflésung 
der distalen Zellbegrenzung Hand in Hand geht, eine Verdrangung und 
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\bb. 47 si. Besiediunx des fiinften Larvenstadiums in Querschnitten. Abb. ee Zone I 
hne Symbionten. Abb. 48. Ubergang in Zone II. Abb. 49. Zone II. Abb. 50. Ubergang 
von Zone II in Zone III. Abb. 51. Maximale Besiedlung der Zone III 


Yeformierung des Plasmas eine nicht unwesentliche Rolle. Wie auf den 
iingeren Larvenstadien erscheinen dann in unmittelbarer Nachbar- 
chaft des Enddarmes in dem stark verjingten GefaB wieder wohl- 
egrenzte Epithelzellen und eindeutig im Lumen flottierende Bakterien, 
ie abermals bald mehr, bald weniger stark verdickt sind. 


32 Pau BucHNer: 


DaB die Gewohnheit, ihresgleichen verschieden weit aufzufressen, 
auch auf.diesem letzten Larvenstadium erhalten bleibt, wurde schon 
kurz angedeutet. Kaum je fehlen die unverkenntlichen Anzeigen hierftr 
und immer wieder stellt man fest, daB hinter dem Magen die Bakterien 
in den Raum zwischen der peritrophischen Membran und der Darmwand 
tibertreten. 


V. Der Abbau der Symbiose in den alten Larven 

Untersucht man Larven des fiinften Stadiums, welche durch geringe 
oder gar durch vollige Unbeweglichkeit auffallen, so begegnet man einer 
Fiille sehr verschiedener Zustande, welche Ausdruck eines maximalen 
Abbaues der Symbiose und der beginnenden Wiederherstellung des 
friiheren Zustandes sind. Das Stadium, auf welches sich die Abb. 52—57 
beziehen, steht sichtlich am Anfang der nun zu schildernden Reihe. 
Das larvale Darmepithel dieses Tieres ist noch wohlerhalten, aber von 
ansehnlichen Nestern der kiinftigen imaginalen Zellen durchsetzt. Im 
Magen fehlen Nahrungsreste, die tibrigen Abschnitte des Mitteldarmes 
sind ungewohnlich erweitert und die sonst nur eine sehr enge Mindung 
aufweisenden Regenerationskrypten stehen in ihrer ganzen Breite mit 
dem Darmlumen in Verbindung. Die Zone I der infizierten GefaBe zeigt 
keinerlei Veranderungen, aber der anschlieBende Abschnitt ist jetzt 
ebenfalls betrachtlich breiter geworden. Die mit deutlichem, aber niedri- 
gerem Butirstenbesatz versehenen Zellen sind damit flacher und aus- 
gedehnter geworden, so da die sich nicht entsprechend vermehrenden, 
zarten, zumeist schwach gefarbten Symbionten weit auseinander- 
gertickte kleine Gruppen in der Mitte der nur wenig gewélbten Zellen 
bilden (Abb. 52). Im weiteren Verlauf andert sich die Gestalt der Bak- 
terien. Das GefaiB wird immer noch weiter, also fliissigkeitsreicher, und 
seine Insassen stellen jetzt dickere, auf den Praparaten, die mit Eisen- 
hamatoxylin gefarbt sind, im Inneren meist hellere Gebilde dar, welche 
den, Kindruck von degenerierenden Zustanden machen. In der Uber- 
gangszone kommen die beiden Symbiontentypen gemischt vor. Manch- 
mal kleine Ketten bildend beschranken sie sich nach wie vor auf weit 
getrennte Kegel. Das Plasma der Zellen ist maBig vakuolisiert und bildet 
an der Basis einen wohl abgesetzten dichteren Saum (Abb. 53). 

Ks liegt auf der Hand, daf es sich dabei um den ja auch sonst in 
alteren Larven nie fehlenden Ubergang in die Zone III handelt, wenn 
auch der Habitus der Strecke von dem gewohnten abweicht, die Sym- 
bionten weniger gedrungen und blasser erscheinen und der so geartete 
Abschnitt im Zusammenhang mit der starken Streckung jetzt noch 
langer geworden ist. Wie zu erwarten, schlieBt auch tatsachlich an ihn 
die Zone maximaler Entfaltung diinner Stabchen, :.wenn auch nicht sc 
unvermittelt wie etwa auf Abb. 46, an. Wahrend sich auf ihr im Bereich 
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des Uberganges die Symbionten in den tiefen Gruben zwischen den 
Zellen anreichern, bilden nun auch die diinnen Bakterien eine Strecke 
weit immer noch kegelférmige, freilich viel dichtere und enger aneinander- 
~ruckende Ansammlungen auf den jeweiligen Erhdhungen der Zellen 
(Abb. 54). Der Biistenbesatz ist hierbei nicht mehr zu erkennen. Mit 
zunehmender Entfernung werden allmahlich die symbiontenfreien Taler 
ausgefillt. In einer Ubergangszone bilden die Bakterien zwar schon 
einen kontinuierlichen Belag, aber die Zuteilung der einzelnen Symbion- 
_ tenmassen zu je einem Kern ist noch deutlich zu erkennen (Abb. 55). 
Wenn der Héhepunkt der Entfaltung erreicht ist, erscheinen die Kerne 
eng von den Bakterien umgriffen, die zahllosen Stabchen haben das 
Lumen nahezu ganzlich erfiillt und bilden jetzt einen gleichmaBig hohen, 
kaum gegliederten Belag (Abb. 56). Im Bereich des Ubergangs der 
Zone III in Zone IV liegt wohl wieder eine kurze Strecke weit eine 
Anzahl Bakterien eindeutig im Lumen des GefaBes, aber diese haben ihre 
schlanke Gestalt trotzdem beibehalten (Abb. 57). 

Hine andere Larve, die ebenfalls durch ihre Unbeweglichkeit auffiel, 
besaB zwar bereits etwas weiter entwickelte Imaginalscheiben, aber ihr 
Magen enthielt noch Nahrungstriimmer und verriet, daB sie sich auch 
vor kurzem an einem Artgenossen giitlich getan hatte, dessen Bakterien 
nicht nur den Magen diffus durchsetzten, sondern im Bereich des Trich- 
ters noch eine ansehnliche zusammenhangende Ansammlung bildeten, 
wahrend sie im iibrigen Teil des Mitteldarmes wieder nur oberflachlich 
den wurstférmigen Inhalt umgaben. Im Enddarm fanden sich nur 
geringe Bakterienspuren, die Kotblase war frei von solchen. 

Der Zustand des Darmkanals und der vier infizierten GefaBe ent- 
sprach im wesentlichen dem des eben geschilderten Stadiums. Die an 
den Magen anschlieBenden Abschnitte des Mitteldarmes waren wieder 
stark aufgetrieben, die sparliche Besiedlung der Zone II, die anschlieBen- 
den dickeren Symbionten, die maximale Fiillung der Zone HII mit 
schlanken Stibchen begegnen in gleicher Weise, doch hat nun ein schon 
bei schwacher VergréBerung in die Augen springender Abbaw der Sym- 
bionten eingesetzt. Er erstreckt sich zunachst ausschlieBlich oder nahezu 
ausschlieBlich auf die Insassen der Zone III. In ihr lésen sich da und 
dort distale Massen der die Kerne begrabenden Bakterien und vereinen 
sich zu einem dicken zentralen Strang, der allmahlich nach der Ur- 
sprungsstelle der GefaiBe geschoben wird. Auf solche Weise kommt es 
in der an sich gchon so angeschwollenen Region zu betrachtlichen Auf- 
treibungen und entstehen Querschnittsbilder, welche alles bisherige 
AusmaB8 iibertreffen (Abb. 58). 

In der Gegend, welche etwa unserer Abb. 54 entspricht, findet bei 
dieser Larve der zentrale Strang zunidchst sein Ende, doch tritt er miin- 
dungwiirts alsbald wieder auf, so daB man auf ruckweise Kontraktionen 
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Abb. 52—57. Beginn des Abbaues der Symbionten in alten Larven des fiinften Stadiums, 
begleitet von gesteigerter Aufnahme von Fliissigkeit. Abb. 52. Zone II. Abb. 53. Ubergang 
in Zone III. Abb. 54. Anfang der Zone III mit noch extrazellularer Besiedlung. Abb. 55. 
Beginn ihrer intrazellularen Besiedlung. Abb. 56. Héhepunkt derselben. Abb. 57. Ende ~ 

der Zone III ohne verdickte Stadien 
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der Ringmuskulatur schlieBen mu8. Abb. 59 stellt einen Querschnitt 
durch die dickere Symbionten enthaltende Zone dar (vgl. Abb. 53). 
Wieder werden da und dort jetzt freilich recht unregelmaBige, im wesent- 
lichen kegelf6rmige Ansammlungen gebildet, der Biirstenbesatz ist nur 
stellenweise noch in Form kleiner Faserbiischel zu erkennen und im 
Zentrum liegt eine durch mehrere Schnitte gehende Ansammlung sehr 
klein und undeutlich gewordener Stibchen, die da und dort mit den 
Gipfeln der Symbiontenkegel in Beriithrung treten. Auch bei ihnen kann 
es sich natiirlich nur um Symbionten handeln, welche aus der Zone III 
stammen. 


Die Zone II mit erneut kleinen, diinnen Stabchen ist streckenweise 
frei von austretenden Symbionten (Abb. 60), aber miindungswirts liegt 
dann wieder wie ein Fremdkérper eine Strecke weit eine stattliche, 
jetzt sehr dichte Bakteriensiule im Lumen (Abb. 61) und diese setzt 
sich auch in die Zone I fort, deren an sich schon enges Lumen, soweit 
es der machtig entwickelte Biirstenbesatz frei 1aBt, nun vollig ausgefiillt 
wird (Abb. 62). In unmittelbarer Nahe der Einmiindung in den End- 
darm lésen sich kleinere Portionen von ihm ab und geraten in den 
Pylorus, der ebenfalls stark erweitert ist. Bei unserer Larve liegen 
bereits einige solche Ansammlungen in ihm, aber weiter afterwarts 
fehlen sie noch. 


Handelt es sich mithin sichtlich zunachst um eine beginnende Reduk- 
sion der Symbionten der Zone III, so machen sich doch auch bereits 
n der Zone II Veranderungen geltend, welche ebenfalls fiir einen be- 
yinnenden Abbau der Symbionten dieses Bereiches sprechen. Vergleicht 
man, die Bilder, die uns jetzt in ihm begegnen, mit denen, welche von 
iingeren Larven stammen, so machen sie den Kindruck des in Unord- 
vung Geratenen. Die Bakterien bilden in dem an Zone I anschlieBenden 
Teil lediglich kiimmerliche, weit auseinanderliegende Griippchen auf 
len stark abgeflachten Zellen (Abb. 61). Der Biirstenbesatz ist jetzt 
1ur noch dort erhalten geblieben, wo er diese zusammenzuhalten hat. 
Jann folgen Strecken, auf denen die Begrenzung der Zellen nach dem 
jumen zu nicht nur unregelmaBig geworden ist, sondern durch grofe 
berflachlich gelegene Vakuolen zerrissen wird, an deren Wanden da und 
lort kleine Bakteriennester haften. Nicht selten spannen sich dann auch 
Jasmabriicken mitten durch das Lumen von einer Zelle zur anderen, 
n denen mit Vorliebe die sich jetzt durchweg nur bla® farbenden 
sakterien kleben (Abb. 60). 


Ob zu dieser Zeit auch bereits eine Auflosung oder AusstoBung der 
3ewohner der Zone II einsetzt, kann man an den Praparaten kaum ent- 
cheiden. Da sie vielfaltig mit den zentralen, aus der Zone II stammen- 


en Stabchen in Berithrung kommen (Abb. 61), ist es jedenfalls sehr 
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Abb. 58—62. Symbiontenelimination in einer alten Larve; ein zentraler, in Zone III ent- 

stehender Symbiontenstrang (Abb. 58) gleitet durch die Ubergangszone (Abb. 59), durch 

Zone II (Abb. 61) und die sonst sterile Zone I in den Enddarm. Abb. 60. Zone II mit 
stark vakuolisierten Zellen 
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wohl méglich, daB ein Teil von ihnen mit diesen in den Enddarm be- 
fordert wird. 

_ Allem Anschein nach folgen nun mehrfach solche betrachtliche Sym- 
biontenentleerungen aufeinander, aber sie miissen dank kraftiger Kon- 
traktion der Ringmuskulatur jeweils sehr rasch vor sich gehen, denn es 
ist mir auBer der Larve, von welcher die vorangehenden Zeichnungen. 
stammen, keine zweite begegnet, welche die Elimination auf solchem 
Héhepunkt zeigte. Das Stadium, dem die Abb. 63—67 entnommen 
sind, hat sie bereits wesentlich stérker reduziert. Typisch fiir solche 
alte Larven ist, daB die riicklaufigen Abschnitte der Zone III wie straffe, 
immer schlanker werdende Ziigel dem Colon zustreben. Die Erneuerung 
des Magenepithels ist dann schon sehr fortgeschritten und den engen 
Abschnitt zwischen Magen und Kryptendarm durchzieht eine ununter- 
brochene Kette abgestoBener Epithelzellen. Wahrend Zone I, Pylorus 
und Dinndarm frei von Symbionten sind, finden sich im Lumen des 
Dickdarmes, ahnlich wie auf Abb. 90, zierliche Stabchen, und sind solche 
auch in der Kotblase reichlich vorhanden. 


Die Besiedlung der Zone II gleicht noch weitgehend der des voran- 
gehenden Stadiums. Schlanke Stabchen liegen da und dort der Zell- 
oberflache an und bilden nicht selten kleine Griippchen, welche durch 
Reste des Birstenbesatzes festgehalten werden. Des 6fteren trifft man 
sie aber auch im Lumen, wo sie dann nicht selten an quer durch dieses 
ziehenden Plasmafaden haften. Der Ubergang zur Zone III ist nun sehr 
unauffallig, da auch deren anfanglicher Abschnitt nur noch schwach 
besiedelt ist, doch erkennt man die vordem so auffallige Stelle bei 
genauem Zusehen immer noch eindeutig an einigen wenigen verdickten 
Stabchen (Abb. 63). Der GroBteil derselben ist mithin inzwischen ent- 
weder ausgestoBen oder aufgelést worden und die sparlichen Reste 
zeigen die gleiche geringere Farbbarkeit. Die auf sie folgenden Bak- 
terien haben dieselbe Gestalt wie in Zone II, bedecken zunachst nur 
sparlich die Oberflache der gleichzeitig kleiner werdenden Epithelzellen, 
bilden dann voriibergehend, nun senkrecht zu ihnen gestellt, einen 
kontinuierlichen, niedrigen Saum (Abb. 63, 64) und gehen dann allmah- 
lich in den Bereich der jetzt maximalen Entfaltung iiber. Vergleicht 
man ihn mit dem vordem erreichten Héhepunkt (Abb. 51), so konstatiert 
man bereits eine sehr betrachtliche Reduktion. An die Stelle der bis 
dahin eindeutig extrazellularen Lage der Symbionten sind wieder den 
einzelnen Kernen zugeteilte Bakterienhiigel von geringerer Machtigkeit 
setreten, durch die das Zellplasma weitgehend verdrangt wird und die 
eine Abgrenzung der Zellen gegen das Lumen unméglich machen 
(Abb. 65). Im riicklaufigen, schon sehr schlanken Teil werden diese 
Hiigel kleiner, bis schlieBlich die zarten Stabchen wieder, kurz bevor 
Jie GefaBe sich dem Dickdarm anschlieBen, von stark verdickten Formen 


Abb. 63—67. Fortgeschrittene Reduktion der Symbiontenmenge in einer alten Larve. 

Abb. 63. Zone II und Ubergang in Zone III mit sparlicher Besiedlung der drei Bereiche. 

Abb. 64—66. Drei aufeinanderfolgende Ausschnitte der Zone III. Abb. 67. Ende der 
Zone III, abermals mit extrazellulair liegenden plumpen Stadien 
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Abb. 68—72. Die Reduktion in alten Larven néahert sich dem H6éhepunkt; verdickte 
Symbionten fehlen nahezu vollig. Abb. 68. Aus Zone II. Abb. 69—72. Aus Zone III. 
Abb. 71. Reduzierte Fiillung der wieder plasmareicheren Zellen 


abgelést werden, welche, wie immer, extrazellular liegen. Im Gegensatz 
zu den zwischen Zone II und III liegenden Stadien haben sie ihre starke 
Farbbarkeit beibehalten (Abb. 66, 67). 

Wenn jetzt in der Zone III die Kerne der Epithelzellen und die 
einzelnen wie FaBreifen die GefaBe umziehenden Ringmuskeln wesentlich 
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enger zusammengeriickt erscheinen, so ist dies offensichtlich die Folge 
einer durch den Symbiontenverlust bedingten Verkiirzung der Gefafe, 
welche ja auch in der schon erwahnten Geradlinigkeit zum Ausdruck 
kommt. 

Abermals einen betrachtlichen Schritt weiter im Abbau der Sym- 
bionten kam die Larve, auf die sich die Abb. 68—72 beziehen. Das 
Epithel des Magens ist nun vdllig erneuert und das larvale liegt als 
kontinuierlicher Schlauch in seinem Lumen. Diinndarm und Dickdarm 
enthalten nur Spuren von austretenden Symbionten, aber im Kotballen 
des Dickdarmes sind sie reichlich, zum Teil dichte Ansammlungen 
bildend, vorhanden. Der Zustand der Malpighischen GefaBe steht damit 
in Einklang. Die Zone II ist in dem der Miindung nahen Abschnitt 
nahezu symbiontenfrei, dann folgen Strecken, wie sie Abb. 68 vorfiihrt, 
in denen die starke Vakuolisation, die queren Faserbriicken und die 
kleinen Ansammlungen schlanker Stabchen an diesen und an der Zell- 
oberflache noch véllig an das vorangehende Stadium erinnern. Auch 
der Ubergang von Zone II in Zone III ist noch an einer leichten Ver- 
dickung der Bakterien kenntlich. 

Abb. 69 gehért bereits der Zone III an. Auf ihr sitzen sparliche 
Bakterienhtigel den einzelnen Zellen auf, wahrend im Lumen Ansamm- 
lungen flottieren, von denen man annehmen méochte, daB sie gemeinsam 
mit ahnlichen der vorangehenden Zone allmahlich dem Enddarm zu- 
treiben. Im Gegensatz zu dem eben beschriebenen Stadium werden 
aber jetzt diese Symbiontenkegel im weiteren Verlauf kaum gréBer und 
die einzelnen Epithelzellen zeigen nun reichliches bakterienfreies Plasma 
(Abb. 70). Abb. 71 stellt einen Querschnitt aus den am meisten kopf- 
warts gelegenen Bereich und damit das Maximum der Besiedlung dieses 
Stadiums dar. Daf im riickliufigen engsten Abschnitt keine Anderung 
eintritt, belegt Abb. 72. Eine Verdickung der Symbionten an der Grenze 
von Zone IIT und IV konnte nicht mehr festgestellt werden. 

Immer mehr nahert sich nun, ohne daB8 es offenbar noch zu explosiven 
AusstoBungen kommt, die kaum noch bewegliche Larve dem Stadium 
des maximalen Symbiontenverlustes, wie er in den Abb. 73—75 fest- 
gehalten ist. Der Umstand, da sich in der Zone I dicht vor der Miindung 
kleine Ansammlungen von Bakterien finden, und daB sie auch im Kot- 
ballen nicht fehlen, spricht vielmehr fiir eine gleitende Reduktion. 
Immer noch ist die Zone II durch hochgradige Vakuolisierung des 
Plasmas ausgezeichnet, wahrend die vorangehende dichtes Plasma be- 
sitzt (Abb. 73). Weiter kopfwarts sind da und dort spirliche Symbionten- 
nester zu erkennen, aber erst nahe an der Umbiegungsstelle, also in 
einer bereits der Zone III angehérigen Gegend kleben etwas gréRere 
Ansammlungen an der Zelloberflache. Eine voriibergehende Verdickung 
der Symbionten, welche den Grenzbezirk markieren kénnte, fehlt wie 
auf dem vorhergehenden Stadium. 
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Das Maximum der Besiedlung der Zone III fithrt wieder der Quer- 
schnitt der Abb. 74 und eine dem ricklaufigen Teil entnommene Strecke 
_vor (Abb. 75). Die extrazellulare Lage der Bakterien ist nun eindeutig, 
eine Neigung der Stabchen, sich senkrecht zur Zelloberflache zu stellen, 
_ist kaum zu spiiren. Der starken Vakuolisierung der Zone IT hat dichtes 
Plasma Platz gemacht, die Kerne liegen dank der starken Verkiirzung 

_ jetzt tiberaus dicht geschart. Gegen den Dickdarm zu verengen sich, 


Abb. 73—75. Héhepunkt des Symbiontenabbaues in einer unbeweglichen Larve. Abb. 73. 
Zone II. Abb. 74. Minimale Besiedlung der Zone III. Abb. 75. Aus dem stark verktirzten, 
dem Enddarm zustrebenden Bereich der Zone III 


wie iiblich, die GefaiBe und hier finden sich zum SchluB auch jetzt noch 
einige dickere Symbionten. Wenn man die Abb. 74 mit Abb. 51 ver- 
gleicht, kommt zum BewuBtsein, welche Bakterienmassen in eine Brut- 
kammer entleert werden, in der sich im Durchschnitt 36, im Maximum 
aber bis zu 63 Larven entwickeln. 


VI. Der Wiederaufbau der Symbiose kurz vor der Verpuppung 
und in den Puppen 
Der Zustand der Malpighischen Gefafe, welche die ersten Anzeichen 
eines Wiederaufbaues des so stark reduzierten Symbiontenbestandes 
erkennen lassen, unterscheidet sich auf den ersten Blick nur wenig von 
dem zuletzt geschilderten. Die stark verbreiterte Zone I besteht nach wie 
vor aus grofen stark vakuolisierten, aber doch schon etwas mehr konsoli- 
dierten Zellen. Mit Sicherheit zu identifizierende Bakterien finden sich 
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in ihrem Bereich kaum noch. Kopfwarts nimmt der Flissigkeitsreich- 
tum, der ja auch die starke Verbreiterung dieses Bereiches bedingt, 
rasch ab, das Epithel wird niedriger, die Kerne liegen naher beisammen 
und nun entdeckt man auch da und dort an der Zelloberflache haftende, 
vereinzelte, oder kleinste Griippchen bildende Stabchen (Abb. 76, 77). 
Erst in der Nahe der Umbiegung tritt eine merkliche Anderung der 
Situation ein, denn nun werden die Bakterienansammlungen ansehn- 
licher und riicken enger zusammen (Abb. 78). Vakuolen fehlen dann 
nahezu vollig, die Stabchen erscheinen distinkter als kurz vorher und 
sind auch da und dort deutlich dicker. 


Vermutlich verfallen auch jetzt noch die mehr mtindungwarts ge- 
legenen Bakterien der AusstoBung, denn man begegnet immer noch hie 
und da im Lumen flottierenden Stabchen, es gleiten solche auch durch 
das Lumen der Zone I und finden sich abermals im Enddarm und im 
Kot in Menge. Die Abb. 90 kénnte ebensogut von der hier beschriebenen 
Larve stammen. 

Der Anfang der Zone III ist auch jetzt nicht durch eine regional 
begrenzte Verdickung der Symbionten gekennzeichnet, aber die Gegend 
der Abb. 78 ist ihr zweifellos bereits zuzurechnen. Dafiir spricht nicht 
nur der ,,gestinder“ anmutende Habitus der Bakterien, sondern eine 
hier jetzt zum erstenmal auftretende, ftir die folgenden Stadien sehr 
bezeichnende Anordnung derselben, welche auf eine erneute, geordnete 
Vermehrung zuriickgeht. Da und dort stehen namlich jetzt die Symbion- 
ten senkrecht zur Oberflache der Zellen und haben die Tendenz, in dieser 
Stellung auch die zwischen den einzelnen, sich mehr oder weniger vor- 
wolbenden Zellen entstehenden Taler auszufiillen, so daB eine mehr oder 
weniger ausgesprochene facherformige Anordnung resultiert. Auf Abb. 79, 
welche wieder der Stelle des Umbiegens entspricht, sind die ersten 
schwachen, aber unverkennbaren Ansatze hierzu bemerkbar, deren 
zeichnerische Wiedergabe freilich nicht ganz leicht ist. Wo die Stabchen 
scheinbar intrazellular liegen, haften sie — wie auch auf Abb. 78 — 
den Zellen lediglich auBerlich an. Ein Vergleich mit Abb. 74 wird die 
jetzt eingetretene Veranderung ohne weiteres offenbaren und im abwirts 
zichenden Abschnitt wird die faicherférmige Anordnung der Stabchen 
besonders auf oberflachlichen Anschnitten der GefaiBe noch deutlicher 
(Abb. 80, 81). 

Die absteigenden Strecken streben nach wie vor geradlinig nach dem 
Enddarm. Dabei ist das Lumen der an sich schlanken Gefi®e vielfach 
auf kiirzere oder langere Strecken betrachtlich erweitert und ziehen 
nicht selten faserige, von Bakterien begleitete Briicken durch den Hohl- 
raum. Wahrend, wie erwahnt, zwischen Zone II und IIL keine Ver- 
dickung der Symbionten auftritt, ist sie nun wieder am Ende der letzteren 
recht markant (Abb. 82). 
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Die Abb. 83—90 gehoren immer ee einer Larve an, aber bei ihr 
ist nun die Erneuerung des Symbiontenvorrats bereits auf den ersten 


——8 8 i a  Vermehrung vor der Verpuppung. Abb. 76. Wandung 
Re bicucaciion Zone II. Abb. 77—80. Aufeinanderfolgende Poeschnivte’ bd 
Zone Ill. Abb. 81. Ein Ausschnitt der Zone III 1laBt die im Zusammenhang eae ee eu ie 
Vermehrung auftretende facherférmige Stellung der Bakterien erkennen. Abb. 82. Ende 

der Zone III, erneut mit verdickten Stadien 


Blick deutlich zu erkennen. Die Zellen der Zone II sind nur noch am 
Anfang etwas starker vakuolisiert und machen bereits einen recht nor- 
malen Eindruck. Ihr Lumen ist auch nicht mehr so stark erweitert, 
wie vordem. Hie und da treibt in ihm ein vereinzeltes Bakterium, 


Abb. 83—90. Gesteigerte Vermehrung der Symbionten in einer dicht vor der Verpuppung 

stehenden Larve. Abb. 83, 84. Zone I; wie auf dem vorangehenden Stadium gleiten immer 

noch Symbionten in den Pylorus. Abb. 85, 86. Zone II mit sparlichen, auch noch der Aus- 

treibung verfallenden Symbionten. Abb. 87, 88. Gesteigerte Vermehrung in Zone III mit - 

der typischen Anordnung der Stabchen. Abb. 89. Ende der Zone III. Abb. 90. Querschnitt 
durch den Dickdarm mit austretenden Symbionten 
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wahrend ansehnlichere Ansammlungen erst in dem neben dem Darm 
_ nach vorne ziehenden Bereich auftreten (Abb. 85, 86). Aber auch dann 
_ handelt es sich noch um Organismen, welche bestimmt sind, ausgestoBen 
zu werden, denn sie unterscheiden sich deutlich von den an sie anschlie- 
Benden, in lebhafter Vermehrung befindlichen Stabchen. Nie stehen sie 
_ senkrecht zur Oberfliche der Zellen, sondern bilden wirre, kriimelige 
Nester und finden sich als solche auch lose im Lumen. Untersucht man 
die Zone I, so begegnet man ihnen auch hier, und unmittelbar vor der 
engen Miindung in den Pylorus stauen sie sich in betrachtlicher Menge 
(Abb. 83, 84). Wie sie im Dickdarm nicht nur das zentrale Lumen fiillen, 
sondern auch rundum in den engen Falten liegen, gibt Abb. 90 wieder. 
Hs lauft eben offensichtlich, wie dies schon dem vorhergehenden Stadium 
zu entnehmen war, in den 4ltesten Larven neben einer beginnenden 
Wiedervermehrung der Symbionten der Zone III eine Elimination der 
letzten Insassen der Zone II einher. 

Der jetzt schon recht betrachtlichen Besiedlung der Zone III geht 
_ nach wie vor keine Ubergangszone mit abweichend gestalteten Bakterien 
mehr voraus. An Stellen, wie eine auf Abb. 86 wiedergegeben ist, 
schlieBen unvermittelt Strecken an, die der Abb. 88 gleichen, welche 
bereits dem riicklaufigen Teil entnommen ist. Nun ist der Besatz der 
facherférmig angeordneten Stabchen schon wesentlich stattlicher und 
laBt keine innere Begrenzung der Zellen erkennen (Abb. 87). Eine 
diffuse Neigung zur Verdickung der Stabchen war bei dieser Larve nicht 
zu erkennen, wohl aber ist die sich am Ende der Zone auf eine Strecke 
von etwa 4—5 Zellen beschrankende starke Verdickung diesmal sogar 
besonders eindrucksvoll (Abb. 89). 

Ein fortgeschritteneres Stadium der Erneuerung fand sich unter den 
in Schnitte zerlegten Larven nicht. Die weitere Reorganisation der Sym- 
biose spielt sich vielmehr in den Puppen ab. Auf den ersten Blick er- 
scheint es leicht, diese und die frisch geschliipften Imagines an Hand 
der zunehmenden Pigmentierung zu ordnen und so den zeitlichen Ablauf 
der sich an den Symbionten abspielenden Geschehnisse zu studieren. 
Bei den Puppen lassen sich rein weiBe, keinerlei Verfarbung aufweisende, 
solche, bei denen lediglich die Augen pigmentiert sind, andere, bei denen 
auch die Mandibeln gebraéunt sind, und schlieBlich jene, bei denen auch 
der iibrige Korper in allmahlich zunehmendem Grade verfarbt ist, unter- 
scheiden, und die jungen Imagines sind anfangs noch hell und werden 
allmahlich vor allem im weiblichen Geschlecht immer dunkler. Wie 
nicht anders zu erwarten, entsprechen die an den Malpighischen Ge- 
faBen auftretenden Veranderungen im groBen und ganzen einer solchen 
Seriierung, doch decken sie sich, wie sich allmahlich herausstellte, 
keineswegs immer mit ihr. Zustinde, welche aus der Reihe fielen, storten 
unter Umstinden in unverstaéndlicher Weise die Ordnung, bis schlieB- 
lich als weiteres Kriterium das Wachstum der Ovocyten Beriicksichtigung 
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Abb. 91—98. Die Symbionten in den jiingsten, reinweiBen Puppen. 
jetzt vollig unbesiedelt. 


Abb. 91. Zone II, 
Abb. 92, 93. Betrachtlich gewachsene Symbionten in Fiacher- 
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fand. Dabei ergab sich, daB dieses keineswegs immer den ver- 
schiedenen Graden der Pigmentierung parallel ging. Die altesten Ovo- 
cyten einer bereits mittelstark verdunkelten jungen Imago kénnen z. B. 
erst die ersten Anzeichen des Plasmawachstums zeigen, wie sie fiir eine 
noch ganz helle Imago typisch sind, wahrend eine wiahrend des Schliipf- 
aktes fixierte Puppe bereits Ovocyten enthielt, wie sie sonst erst in sich 
starker verfarbenden Imagines zu finden sind. Ob solche Schwankungen 
durch mehr oder weniger giinstige Kulturbedingungen bedingt sind oder 
auch unter optimalen Verhaltnissen vorkommen, kann nicht entschieden 
werden, fiir uns aber sind sie von besonderer Bedeutung, denn sie 
ergeben, da das Wachstum der ersten Ovocyten und die mit der 
Regeneration des Symbiontenbestandes zusammenhangenden Vorginge 
aufeinander abgestimmt sind. 


Der Zustand der vier infizierten GefaBe in reinweiBen Puppen schlieBt 
einerseits sinnvoll an den bei den altesten Larven gefundenen an, bietet 
aber dariiber hinaus manches Neue (Abb. 91—98). Auf den ersten Blick 
begegnet eine betrachtliche Mannigfaltigkeit, welche sich jedoch bei 
genauerem Zusehen sinnvoll ordnen lait. Allen Phasen dieses ersten 
Puppenstadiums ist gemeinsam, da die Zone II jetzt vollig symbionten- 
frei ist und da8B ihr Epithel, das vorher so stark vakuolisiert und wie 
zerrissen erschien, vollig reorganisiert ist. Die meist leicht gewolbten 
Zellen sind scharf begrenzt, das Plasma ist gleichmaBig von kleinen 
Vakuolen durchsetzt und enthalt nun starker farbbare kleinste Granula, 
die sich vornehmlich unter der freien Oberflache und an der Basis der 
Zellen in erh6dhtem MaBe ansammeln (Abb. 91—93, 100). Nicht selten 
besitzen diese die Vakuolen meidenden Einschliisse auch die Gestalt 
kleinster Stabchen, so da man an die Zustaénde der Symbionten er- 
innert werden konnte, wie sie in den jiingsten Larven zwischen den 
Dotterschollen auftauchen. DaB es sich aber um irgendwelche in ihrem 
Auftreten an die neue Situation des Puppenstadiums gekniipfte Stoff- 
wechselprodukte handeln mu8, geht aus dem Umstand hervor, daB sie 
in gleicher Weise jetzt auch in den steril bleibenden diinnen GefaBen 
vorkommen. Ein Biirstenbesatz; von dem man vorher immer noch 
gelegentlich Reste erkennen konnte, fehlt dem Abschnitt vdllig. Aber 
auch in Zone I, wo er vor kurzem noch iippig entwickelt war, ist er jetzt, 
wie Abb. 100 erkennen la8t, mehr oder weniger weitgehend reduziert. 
Der gleichen Abbildung ist auch zu entnehmen, daf die genannten 
Granula diesem ersten Abschnitt abgehen. 


stellung in Zone III; auf Abb. 93 erscheint auch das Ende der Zone Il. Abb. 94. Quer- 

schnitt durch die Zone III; die bereits kleiner gewordenen Staébchen in Facherstellung. 

Abb. 9597. In Zone III treten erst im Epithel, dann im Lumen Stoffwechselprodukte 

n Form runder Ballen auf; auf Abb. 96 eine verspatete, nicht ausgestoBene Ansammlung 
von Bakterien. Abb. 98. Ende der Zone IIT 
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Unvermittelt stéBt die Zone III an den sterilen Bereich; da der 
Grenzbezirk nicht durch abweichend gestaltete Symbionten ausgezeich- 
net ist, kann nicht wundernehmen, da ja bereits in den altesten Larven 
die verdickten Stabchen geschwunden waren. Wie in diesen bleibt auch 
in den véllig weiBen Puppen das Plasma der Zone weitgehend symbionten- 
frei, die Kerne liegen nach wie vor sehr dicht und es begegnet wieder 
vielfach die bisher sich nur schiichtern bemerkbar machende facher- 
formige Anordnung der Bakterien. Je starker die Wélbung der Zellen 
ist, desto markanter tritt sie zutage (Abb. 92, 93, 95). Aber auch dort, 
wo eine gesteigerte Vermehrung und eine flachere Oberflache dem ent- 
gegenwirken, la8t sich immer noch da und dort diese Stellung der 
Symbionten erkennen (Abb. 97). Am extremsten manifestiert sie sich 
auf dem Querschnitt der Abb. 94, wo die Stabchen wie die Speichen 
eines Rades angeordnet sind. Er ist der Stelle entnommen, an der das 
GefaiB nach hinten umbiegt, so daB die Abbildung mit Nr. 51, 37, 39, 16 
und 79 verglichen werden kann und damit die groBe Mannigfaltigkeit 
der Zustande anschaulich an den Tag tritt. 


Der Vergleich der Abb. 92—95 und 97, welche von verschiedenen 
Individuen vollig weifer Puppen stammen, ergibt, da Gestalt und 
Menge der Symbionten in dieser Zeitspanne keineswegs die gleichen 
bleiben. Wenn wir glauben, daB die Reihenfolge, in der wir sie ange- 
ordnet haben, ihrem zunehmendem Alter entspricht, so werden wir darin 
durch das Auftreten gewisser Plasmaeinschliisse, die uns bisher nie 
begegneten, bestarkt. Auf Abb. 92 ist noch nichts von ihnen zu sehen, 
auf Abb. 93 tauchen hingegen in zwei mit Symbionten behafteten Zellen 
blasse, kugelige, noch strukturlose Gebilde auf, die sich auch sonst im 
ganzen, Verlauf der Zone, wenn auch zunichst sparlich, finden. Auf 
Abb. 95 sind sie zahlreicher und gr6Ber geworden und lassen im Inneren 
schwer definierbare Schlieren und faserige Strukturen erkennen. Sie 
liegen in der Regel zwischen dem Kern und der distalen Zellgrenze; 
zwei von ihnen finden sich aber auch bereits im Lumen des GefaBes. 
Abb. 97 zeigt das Plasma wieder véllig frei von diesen Ballen, aber sie 
drangen sich jetzt im Lumen, das so verstopft wird. Auch die Abb. 94, 
96, 98 und 99, welche samtlich von dem gleichen Individuum wie 
Abb. 97 stammen, enthalten diese merkwiirdigen Gebilde. Offenkundig 
handelt es sich dabei um den Ausdruck eines zundchst nicht naher zu 
charakterisierenden Reinigungsprozesses, dessen Phasen dem zuneh- 
menden Alter entsprechen. 

Das bei dieser Seriierung jiingste Puppenstadium iiberrascht uns 
durch seine plétzlich sehr dicken und zum Teil obendrein auch ungewohn- 
lich langen Symbionten, welche in schroffem Gegensatz zu denen des 
altesten Larvenstadiums (Abb. 78, 81) stehen. Immerhin konstatierten 
wir auch bei diesem bereits da und dort deutlich dickere Stabchen und 
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_ bei langerem Suchen diirften sich auch vermittelnde Stadien, welche 
ein gesteigertes Wachstum belegen, finden lassen. Bei der nachst- 
alteren Puppe der Abb. 93 haben die Bakterien wohl noch das gleiche 
Kaliber, aber die ungewéhnlich langen Formen fehlen. An sie schlieBt 
eine mannliche Puppe mit immer noch verhaltnismaBig kraftigen Stab- 
chen an (Abb. 95) und dieses Stadium leitet dann zu wieder recht zier- 
lichen Gebilden iiber (Abb. 97). 

Die in den jiingsten Puppen einsetzende betrachtliche Vermehrung 
der Symbiohten wird also anfanglich von betrichtlichem Wachstum 
derselben und anschlieBend von einer starken Verkleinerung begleitet. 
Am Ubergang der dritten Zone in die vierte finden sich nach wie vor 
wenigstens bei einem Teil der reinweiBen Puppen die bekannten plumpen 
Zustainde (Abb. 98). 

Zu erwahnen ist auch noch, daB mir unter diesen Puppen eine be- 
gegnete, welche in mehreren GeféBen im Lumen der Zone III dichte, 
schon bei schwacher VergréBerung auffallende und wie Fremdkérper 
anmutende Bakterienmassen aufwies. Abb. 96 gibt keineswegs die 
groBte von ihnen wieder. Stets lagen diese Ansammlungen in der Nahe 
des Uberganges in den sterilen Abschnitt. Offenbar handelt es sich 
dabei um Symbiontenballen, welche bei der in alten Larven vor sich 
gegangenen Austreibung steckengeblieben waren. 

Andererseits kommt es auf diesem Puppenstadium haufig zu einer 
da und dort sporadisch auftretenden, kaum groBeren Umfang annehmen- 
den Degeneration und AusstoBung von Zellen der GefaSwandung. 
Darauf beziehen sich Abb. 99 und 100. Ihnen ist zu entnehmen, daB 
eine solche Elimination bereits in der infizierten Zone vor sich geht. 
In der Zone IT fanden sich wohl in Nachbarschaft der Zone I im Lumen 
treibende Zellreste, aber eine eindeutige AusstoBung von Zellen des 
sterilen Bereiches kam nicht zur Beobachtung. Die Enge der Zone I 
bedingt offenbar kurz vor und in ihr allgemein eine Stauung dieser 
sich in recht verschiedenen Zusténden befindlichen Degenerations- 
produkte, aber schlieBlich zwangen sie sich auch durch diesen Abschnitt 
und finden sich nicht nur dicht vor der Miindung in den Darm, sondern 
auch in diesem. 

Die Abb. 101—103 gehdéren einer Puppe an, bei der nun bereits 
Augen und Mandibeln gefarbt sind, der tibrige Kérper aber noch rein- 
weiB ist. Wahrend sich Abb. 91—98 auf Puppen beziehen, bei denen 
die altesten Ovocyten auf dem Synapsisstadium stehen, liegen jetzt 
bereits etwas gréBere Kerne mit Tetraden vor; ein nennenswertes Wachs- 
tum des Plasmas um einen von diesen Kernen ist hingegen noch nicht 
festzustellen. Dieser geringe Altersunterschied ist aber trotzdem ohne 
weiteres an der starkeren Besiedlung der Zone III zu erkennen. Die 


wieder der am meisten kopfwarts gelegenen Gegend entnommene 
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Abb. 101 zeigt zwar noch die gleiche, so charakteristische Anordnung 
wie Abb. 94, aber die Zahl der Symbionten ist bereits betrachtlich 
gewachsen. AuBerdem hat sich aber auch das an die immer noch bak- 
terienfreie Zone II stoBende Gebiet verandert. In ihm werden die Stab- 
chen erneut kraftiger und gehen gleitend in die stark verdickten Zusténde 
iiber, wie sie an dieser Stelle fiir die alteren Larven typisch waren. 
Locker gelegen markieren diese nun wieder die Zonengrenze in besonders 


Abb. 99 u. 100. Vereinzelte AusstoBung von Epithelzellen auf dem Puppenstadium 


sinnfalliger Weise (Abb. 102). Auch die Verdickung der Symbionten 
am Ubergang in die sterile Zone IV, welche bei reinweiBen Puppen nur 
zum Teil und dann in bescheidenem Ausmafe zu finden war (Abb. 98), 
ist nun wieder sehr sinnfallig und vollzieht sich an einer stattlichen 
Anzahl von Stabchen. 

Wenn sich die Verfarbung der Puppen auch bereits auf den iibrigen 
Korper erstreckt und dabei schon einen betrachtlichen Grad erreicht 
hat, ist die Besiedlung der Zone III abermals wesentlich dichter ge- 
worden, Die Bakterien stehen jetzt nicht mehr senkrecht zur Oberflache 
der Zellen, sondern haben das Plasma wieder allseitig verdringt und 
reichen bis an die Kerne heran. Der Durchmesser der so infizierten 
Strecken ist Hand in Hand damit entsprechend gewachsen. In dieser 
Zeit setzt nun auch die Wiederbesiedlung der Zone II ein. Wie nicht 
anders zu erwarten, geht sie von der ja allein infizierten Zone III aus. © 


beln treten am Anfang der Zone III erneut plumpe Symbionten auf. Abb. 101. Querschnitt 

durch maximale Besiedlung. Abb. 102. Ubergangszone. Abb. 103. Sterile Zone II. Abb. 104. 

In einer bereits starker verfairbten Puppe beginnen die verdickten Stadien in die Zone IT 
iiberzutreten 
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Abb. 105—110. In einer noch nicht ausgefarbten Imago ist die Zone II véllig von dicken 
Staibchen durchsetzt, doch treten zwischen ihnen bereits zahlreiche schlanke Formen auf 
(Abb. 106). Abb. 107, 108. Am Ende der Zone IIT des gleichen Tieres besonders plumpe 
Stadien. Abb. 110. Junge Imago, bei der die schlanken Stabchen in Zone II tiberwiegen 


‘PauL Bucuner: Endosymbiosestudien an Tpiden. I. Die Gattung Coccotrypes 53 


Die Abb. 104 zeigt wie die Massen der verdickten Symbionten sich 
zunehmend lockern, wie bald einzelne, bald verschieden groBe Griippchen 
in den freien Raum vorstoBen und dabei mit Vorliebe an der Oberflache 

der Zellen haften. Untersucht man die Gonaden dieses Tieres, so ergibt 

sich, da8 inzwischen einer der jungen Ovocytenkerne etwas gewachsen 

ist, die bisher in ihm verstreuten Tetraden einen Ballen bilden und 
erstmalig deutliches Plasmawachstum eingesetzt hat. Zwischen die 
groBeren Zellen der Zone, an denen zunachst nach wie vor kein Biirsten- 
besatz zu erkennen ist, schieben sich jetzt haufig kleinere Elemente mit 
staérker farbbarem Protoplasma und deutlichem, anfangs unverhialtnis- 
maBig hohem Birstenbesatz ein. Auch auf unserer Abbildung erscheint 
eine sclche Zelle. 

i Diese Invasion erstreckt sich zunachst keineswegs auf die ganze Zone. 
In einigem Abstand von der Grenze st68t man noch hin und wieder 

auf eines der plumpen Gebilde, dann aber fehlen auch solche Einzel- 

ginger. In weiten Abstanden stellen sich jedoch gelegentlich kleine 

Ansammlungen von dicht gelagerten zierlichen Formen ein, die ebenfalls 

der Zelloberflache anliegen und vielleicht auf je einen oder einige be- 

sonders weit vorgedrungene Abkémmlinge der Zonengrenze zuriick- 
zufiihren sind. Der Umstand, da8 in Biilde die ganze Strecke von schlan- 
ken Stabchen durchsetzt sein wird, legt eine solche Vermutung nahe. 

Kine Imago, welche bereits etwas stairker verfarbt ist, deren Ovo- 
eyten aber nicht gréBer als die der eben behandelten Puppe sind, schlieBt 
offensichtlich an diesen Zustand an (Abb. 105—109). In ihr ist nun die 

Zone IT in ihrer ganzen Ausdehnung von den typischen, sich aus der 

Ubergangszone herleitenden plumpen Formen erfiillt, die deutliche 

Affinitat zur Zelloberflache bekunden, an welcher jetzt allerseits ein sich 

mehr oder weniger deutlich abhebender Biirstenbesatz zu erkennen ist. 

Der Ubertritt in das neue Milieu lést mithin eine auch an den haufigen 

Biskuitformen kenntliche betrdchtliche Vermehrung der dicken Formen aus, 

wie sie vordem in diesem AusmaB nie begegnete. Da und dort treten 

jetzt auch schlankere Zustande auf, zwischen die dann bald mehr, bald 
weniger zahlreiche plumpe Formen eingestreut sind. Abb. 106 fiihrt 
einen Querschnitt vor, der ein solches Nebeneinander aus einem weiter 
miindungwarts gelegenen Bereich belegt. Die Verdickung der Symbion- 
ten unmittelbar vor der Zone IV ist sehr markant (Abb. 108), doch fallt 
auf, da® sie diesmal schon in einigem Abstand einsetzt und daf dann 
zunachst eine Strecke weit zarte Stabchen die plumpen Gebilde durch- 

setzen (Abb. 107). 

VII. Die Symbiose der Imagines 
Vergleicht man nun weitere junge Imagines, bei denen ebenfalls der 
gr6Bte Durchmesser der ersten heranwachsenden Ovocyte 10—15 yu be- 
tragt, so st6Bt man auf recht verschiedene Zustande, deren Verstandnis 
nicht geringe Schwierigkeiten bereitet. Hindeutig nehmen zunachst auf 
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diesem Stadium die plumpen Formen ab und machen schlieflich bis 
auf bescheidene Reste schlanken Staébchen Platz. Abb. 110 ist einem 
Tier entnommen, bei dem bereits hinter der Zonengrenze sehr zarte 
Formen iiberwiegen. In anderen Fallen dominieren sie in noch hoherem 
Grade. Die Frage, wie dieser Wandel zustande kommt, ist nicht ohne 
weiteres dahin zu beantworten, daB sich diese neuen Gestalten offen- 
kundig von den vordem dominierenden ableiten, denn die Situation 
wird jetzt dadurch kompliziert, daB bereits in diesen ja noch sehr jungen 
Imagines unmittelbar nach der Besiedlung der Zone II sowohl in dieser 
als auch in Zone III abermals tiefgreifende Eliminationsprozesse einsetzen! 
Abb. 109 stammt von dem gleichen Tier, welches die Abb. 105—108 
geliefert hat, und zeigt, daB schon zu einer Zeit, in der die dicken Formen 
noch betrachtlich itiberwiegen, unfern der Miindung in den Pylorus 
dichte Ballen von solchen dem Darm zutreiben. Ebensolche Symbionten- 
konglomerate kénnen aber auch schon in gréBerer Entfernung von der 
Miindung begegnen. Der Enddarm dieses Tieres, das im Magen keine 
etwa von gefressenen Genossen stammende Reste fiihrt, enthalt in allen 
seinen Abschnitten betrachtliche Symbiontenmengen, bei denen solche 
dicke Stadien nicht fehlen, aber doch schlanke Formen bei weitem tiber- 
wiegen. In der Tat macht sich aber auch bereits um diese Zeit in der 
Zone III der Beginn eines Symbiontenabbaues bemerkbar. Er auB8ert 
sich ahnlich wie in alteren fiinften Larvenstadien (vgl. Abb. 58) dadurch, | 
dai da und dort immer wieder distale Symbiontenmassen sich von den 
basalen Portionen lésen und damit transportfaihig gemacht werden. 
Abb.114 gibt eine solche Stelle wieder. Ein breiter Strom von Bakterien, 
der hier in ungefaihr gleich groBe dichte Ballen unterteilt, zumeist aber 
einheitlich ist, drangt die noch an die Kerne gebundenen Symbionten 
auseinander. Ahnliche Bilder finden sich bei allen vier infizierten Ge- 
faBen des betreffenden Tieres. 


Stadien, welche vorfiihren, wie solche Massen dann scharf abgesetzt 
durch die Zone IT gleiten, waren bereits bei den alten Larven sehr selten 
(Abb. 59, 61, 62) und sind mir bei diesen jungen Weibchen nie zu Gesicht 
gekommen, wohl aber Individuen, bei denen das ganze Lumen aller vier 
GeféBe miimdungwarts weithin mit schlanken Stabchen erfiillt war 
(Abb. 112). Plumpe Formen waren nur gelegentlich eingestreut, was 
ohne weiteres verstandlich ist, da in diesem Fall die zarteren Gestalten 
bereits bei weitem iiberwiegten. Abb. 111 stellt einen Querschnitt durch 
Zone I dar und belegt damit, daB eine solche ungewoéhnliche Fiillung 
tatsichlich durch den stoSweise vor sich gehenden Abbau der Symbion- 
ten bedingt ist. In der Tat sind bei solchen Tieren dann vielfach bereits 
langere, mehr nach der Miindung zu gelegene Strecken vollig symbionten- 
frei (Abb. 113 stammt von dem gleichen Tier). 

Der Umstand, da das Auftreten schlanker Stabchen in der Zone IT. 
in eine Zeit fallt, in der sich auch bereits die ersten Anzeichen eines 
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Abbaues in Zone III bemerkbar machen, wird natiirlich bedeutungsvoll, 
wenn es gilt, den gleichzeitigen Wandel der Besiedlung in Zone IT richtig 
za deuten. Konnte man doch daran denken, da8 zunachst geringere 
_ Mengen von Stabchen iibertreten, sich in dem neuen Raum vermehren 
und allmahlich die darmwarts gleitenden plumpen Formen ersetzen. 
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i ? i in j a Weibchen, Abb. 111, 
Abb. 111—115. Erneute Reduktion der Symbiontenmenge in jungen ‘ 1 
112. Zone I und II voll von austretenden Sta&bchen. Abb. 113. Distale, symbiontenfreie 
Strecke der Zone II. Abb. 114, 115. Austretende Symbiontenmassen in Zone IIT 


Tn der Tat sind mir mehrfach in der fraglichen Zeit unmittelbar hinter 
der Grenzzone gelegene, kleine, dichte Ansammlungen begegnet, die wie 
Fremdkérper anmuteten und offensichtlich aus der Zone III stammten. 
Thre meist parallel gelagerten Komponenten unterschieden sich im 
iibrigen nicht von den locker verteilten schlanken Insassen der Zone II. 

Trotzdem méchten wir an der von Anfang an vermuteten Annahme 
festhalten, daB in diesen jiingsten weiblichen Imagines die zundchst 
leere Zone II von sich gleichzeitig lebhaft vermehrenden Abkommlingen 
des Grenzgebietes der Zone III besiedelt wird und dann alsbald aus diesen 
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die schlanken Symbionten hervorgehen. In eindeutiger Weise belegt 
dies die Figurengruppe 116—121. Es handelt sich dabei um eine alte 
Puppe, bei der aus irgendeinem Grund die Hautung noch nicht einge- 
setzt. hat, obwohl die altesten Ovocyten das Wachstum der bisher 
behandelten Imagines bereits etwas iiberschritten haben. Mit dieser 
Hemmung hangt es offenbar zusammen, daB sich in diesem Fall noch 
keinerlei Anzeichen einer partiellen Elimination der Symbionten auf- 
finden lassen. Der Querschnitt durch die Zone III (Abb. 120) zeigt 
diese auf dem Maximum, das nach dem radikalen Abbau (vgl. Abb. 102) 
erzielt wird und damit dem Héhepunkt der Entfaltung im fiinften 
Larvenstadium gleichkommt (vgl. Abb. 51), und die Zone II ist in ihrem 
ganzen Verlauf von Stabchen besiedelt, zwischen denen man vergebens 
nach Resten der plumpen Stadien sucht. Solche finden sich vielmehr 
ausschlieBlich und in recht geringer Zahl am Ende der Zone III. In 
dem anschlieBenden Abschnitt sind die sich vielfach teilenden Stabchen 
besonders kraftig entwickelt und erst weiter darmwarts werden sie deut- 
lich zierlicher (Abb. 118, 119). Die eng begrenzte Verdickung der Sym- 
bionten am Anfang der Zone IV ist besonders eindrucksvoll (Abb. 121). 
So 1a8t dieser nicht durch den Beginn der erneuten Reduktion des 
Symbiontenbestandes getriibte Zustand keine andere Deutung zu als die, 
daB simtliche verdickten Zustande sich in Stabchen verwandelten und 
als solche weiter vermehrt haben. 


Fir die Charakterisierung der normalerweise lediglich am Anfang 
und am Ende der Zone III erscheinenden Formen ist von Interesse, 
daB solche ausnahmsweise auch inmitten des genannten Abschnittes 
auftreten kénnen, doch geschieht dies offenbar nur im Zusammenhang 
mit der Elimination in jungen Imagines. Abb. 115, welche dem gleichen 
Tier entnommen ist wie Abb. 114, zeigt ein scharf umschriebenes Nest 
von dicken Stadien und an einer anderen Stelle beginnende Verdickung. 
Ein anderes GefiB des gleichen Individuums enthielt in nicht allzu 
weiter Entfernung von der Ubergangszone eine Strecke weit zahlreiche 
verdickte Stadien und der zentrale abgetrennte Strang bestand groBen- 
teils aus solchen. Nicht selten waren im gleichen Bereich in diesem 
Fall auch aus kurzen Gliedern bestehende, schlankere Ketten. Somit 
ist es also sehr wohl méglich, daB um diese Zeit in Zone II noch vor- 
handene Symbionten des verdickten Typs zum Teil von solchen aus 
entfernteren Teilen der Zone III kommenden stammen. 

Wieweit schlieBlich der Abbau in den beiden Bereichen geht, zeigen 
die Abb. 122 und 123. Es handelt sich hierbei um ein Weibchen, das 
sich zwar bereits eingebohrt hat, dessen Ovarien aber nur jiingere Ovo- 
cyten enthalt, welche zwar zum Teil bereits betrachtlich gewachsen sind, 
aber noch vor jeglicher Dotterbildung stehen. Der Querschnitt durch 
die Gegend maximaler Besiedlung zeigt nun ein weites Lumen und die 


- te ae 
ET 175 
see SAN 
fs 
ees 


\bb. 116—121. Alte Puppe mit verzégerter Hautung, ohne Anzeichen einer Reduktion 

ler Symbionten. Abb. 116,117. Zone I. Abb. 118. Ubergang in die durchweg Stabchen 

iihrende Zone II. Abb. 119. Ubergang der Zone II in Zone III. Abb. 120. Maximale 
Fiillung der Zone III. Abb. 121. Ende der Zone IIT 
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Abb. 122—125. Hohepunkt der zweiten 

Symbiontenelimination in jungem Weibchen. 

Abb. 122. Zone III. Abb. 123. Zone IL mit 

vereinzelten Stiibchen. Abb. 124. Erneute 

Vermehrung in einem etwas alteren Weibchen. 

Abb. 125. Ubergang von Zone IL zu Zone TIT 
von demselben Tier 
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_Symbionten beschranken sich auf kleine, spitz auslaufende, je einem 
Kern zugeteilte Kegel. Untersucht man den Ubergang in die Zone II, 
so ist dieser jetzt meist weniger schroff. Die Zellen der letzteren, welche 
an den bei geeigneter Fixierung erhalten bleibenden Kérnchen und dank 
dem Umstand, daB sie keinerlei Anziehungskraft auf die Bakterien aus- 
tiben, deutlich als solche zu erkennen sind, wechseln vielmehr eine kurze 
Strecke weit mit solchen ab, welche noch mit Symbionten besetzt und 
frei von Granulis sind (vgl. hierzu Abb. 125). Die Zone II ist jetzt in 
ihrem ganzen Verlauf nahezu symbiontenfrei. Da und dort finden sich 
wohl noch vereinzelte, teils frei treibende, teils der Zelloberflache an- 
liegende zumeist schlanke Stiabchen, im iibrigen aber lediglich ein Ge- 
rinnsel, in das starker firbbare Partikel eingelagert sind, welche wohl 
mindestens zum Teil offenbar auf dem Untergang verfallene Bakterien 
zuriickgehen. Plumpe Formen, wie sie sonst das Grenzgebiet der beiden 
Zonen kennzeichnen, fehlten in diesem Fall, begegneten aber mehrfach 
verstreut im anschlieBenden Abschnitt, so dan man damit rechnen muB, 
da sie in Zusammenhang mit dem Abbau der Symbionten verlagert 
wurden. Dafiir spricht auch, daB sie am entgegengesetzten Ende der 
Zone III vorhanden waren. Ein Birstenbesatz geht der Zone II nach 
wie vor ab. 

Mit der weiteren Entwicklung der Ovarien geht aber nun eine erneute 
betrachtliche Vermehrung der die Zone III besiedelnden Stdébchen Hand in 
Hand. Abb. 124 gehért einem Tier an, in dessen Ovarien die Dotter- 
bildung eben eingesetzt hatte. Die Symbiontenkegel sind schon wieder 
betrachtlich gewachsen und das Lumen ist entsprechend enger geworden. 
Im Grenzgebiet mengen sich nach wie vor die beiden Zelltypen eine 
Strecke weit, kleine Ansammlungen verdickter Stabchen markieren 
wieder in der gewohnten Weise die beiden Enden der Zone III (Abb. 125). 
Sehr vereinzelte Stabchen treiben da und dort in Zone II zwischen 
lockerem Gerinnsel und sparlichen Granulationen. 

Ohne die weitere Vermehrung der Symbionten im Bereich der dritten 
Zone durch eine Reihe von Bildern zu belegen, fiihren wir in Abb. 128 
lediglich den Héhepunkt vor, wie er sich bei allen Weibchen, welche 
legereife Eier enthalten, findet. Er ist durchaus identisch mit der 
Massenentfaltung, die unsinden Larvendes fiinften Stadiums (Abb.51) und 
in jenen Puppen, welche vor der erneuten Symbiontenreduktion standen 
(Abb. 120), begegnete. Der Ubergang von Zone II zu Zone II und von 
dieser zur Zone IV ist nach wie vor durch nicht sehr zahlreiche verdickte 
Zustinde charakterisiert; in der Zone II findet sich reichliches Gerinnsel, 
in dem nur sehr vereinzelte Stabchen vorkommen, so daB der ganze 
Bereich praktisch als symbiontenfrei bezeichnet werden kann (Abb. 126, 
127). Auch die Zone I kann von diesen undefinierbaren Substanzen 
erfiillt sein, die dann auch im Pylorus auftauchen. Ein deutlicher 
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Biirstenbesatz, der stets von ihnen frei bleibt, zeichnet jetzt Zone x 
und II aus. Die betrachtlichen Bakterienmassen, welche auch bei den 
Imagines vielfach den Magen wie die anschlieBenden Abschnitte des 


Abb. 126—128. Héhepunkt der Besiedlung bei einem geschlechtsreifen Weibchen. Abb. 126. 
Ubergang von Zone II in die Zone III. Abb. 127. Zone II mit viel Gerinnsel und ganz 
vereinzelten Staébchen. Abb. 128. Maximale intrazellulare Besiedlung der Zone III 


Darmes fiillen, bekunden, da die Neigung zum Kannibalismus den 
Larven und den erwachsenen Tieren in gleicher Weise eigen ist. 

Wenn sich unter den von mir in Schnitte zerlegten Imagines ein 
Tier befindet, dessen Ovarien bereits eine Anzahl zwar noch nicht lege- 
reife, aber doch bereits dotterreiche Eier enthalten, bei dem aber die 
Zone II trotzdem noch recht zahlreiche schlanke, an der Zelloberflache 
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_haftende Stabchen enthalt, die erst miindungwirts sparlicher werden, 
so mahnt uns dies noch einmal daran, daB vermutlich auBere Faktoren, 
wie Temperatur und Feuchtigkeit, leichte Verschiebungen zeitlicher Art 
im Gefolge haben kénnen. Um den mutmafBlichen Einflu8 verschieden- 
artiger Umweltbedingungen auf den Ablauf dieses so komplizierten 
symbiontischen Zyklus zu kliren, bediirfte es freilich einer eigenen 
experimentellen Studie. 


VIII. Die Ubertragungsweise 
. Die Symbionten von Coccotrypes werden wie die aller anderen bisher 
untersuchten Ipiden auf dem Wege der Eiinfektion tibertragen. Wir 
haben ja schon eingangs erwahnt, daB die Endosymbiose der Borken- 
kafer zunachst lediglich an dem Umstand erkannt wurde, da8 man die 
Endkammern der Ovariolen bei einigen Formen infiziert fand. Dabei 
handelt es sich um auffallige, teils lingere schlanke Faden, teils plumpe, 
aufgetriebene Gebilde darstellende Organismen, welche das Plasma der 
Zellen dicht gedrangt erfillten. Auch bei Coccotrypes ist dieser Bereich 
bereits vor jeder Eibildung von zahllosen Symbionten durchsetzt, aber 
sie stellen winzige diinne Stabchen dar, die stark von den Gestalten 
abweichen, welche uns in den Malpighischen GefiBen begegnen. Auf 
Schnitten sind sie daher zumeist von anderen farbbaren Einschliissen 
des Protoplasmas nur schwer zu unterscheiden, aber wenn man eine 
lebende Endkammer zerdriickt, bekommt man sie allerorts eindeutig 
zu Gesicht. In dieser unscheinbaren Form finden sie sich dann auch 
in den jiingsten Wachstumsstadien der Ovocyten, die sich ja von den 
zahlreichen die Endkammer aufbauenden Zellen ableiten. Zerdriickt 
man. Hier, in denen sich bereits Dotter gebildet hat, so stellt man fest, 
daB jetzt auch ebenso schlanke, aber wesentlich langere Formen nicht 
fehlen. 

Wir haben darauf verzichtet im Rahmen dieser ersten Studie die 
Ubertragungsweise durch Bilder zu belegen, und ziehen es vor, dies an 
Hand giinstiger Objekte, bei denen dank der Gré8e der Symbionten 
auch bereits die Infektion der jiingsten, noch wenig zelligen Genital- 
anlagen an Hand von Schnitten verfolgt werden kann, nachzuholen. 
Von einer eingehenderen Untersuchung des Verhaltens der Symbionten 
wahrend der Embryonalentwicklung haben wir ebenfalls Abstand ge- 
nommen, da diese zarten Gebilde auch dann zwischen den Dotterkugeln 
und sonstigen Plasmaeinschliissen nicht minder schwer zu erkennen sind. 
Erst in den eben geschliipften Larven des ersten Stadiums sind sie, wie 
wir sahen, eindeutig zwischen den noch unverandert den Magen fiillenden 
Dotterkugeln als kleinste Stabchen zu erkennen. Da diese Larven mit 
ihrem noch unentwickelten Proventrikel zunachst nicht fahig sind, 
Nahrung aufzunehmen, kann beziiglich ihrer Herleitung von den die 


62 Pau BUCHNER: 


Endkammern durchsetzenden Symbionten kein Zweifel bestehen. In 
alteren Embryonen, welche Anfangs- und Enddarm angelegt, den 
Riickenverschlu8 des Magens aber noch nicht vollendet haben, fehlen 
diese Massen locker gelagerter kleinster Stabchen noch, doch finden 
sich statt ihrer regelmaBig kleinere und gréBere unregelmafig gestaltete 
dichte Ansammlungen von solchen. Sie begegnen im ganzen Bereich, 
pflegen sich aber in der Nachbarschaft der hinteren Begrenzung zu 
haufen. Wir glauben nicht fehlzugehen, wenn wir auf sie die Schwarme 
von Organismen zuriickfiihren, die dann in den jiingsten Larven aus 
dem Magen in den iibrigen Mittel- und den Enddarm iibertreten. 

Die Wege, welche zu einer Infektion der jungen Ovarien fiihren, 
wurden bisher bei keinem Borkenkafer verfolgt, doch kann trotzdem 
iiber ihre Art kein Zweifel bestehen. Die an Riisselkafern gewonnenen 
Einsichten sind geeignet, vorliufig diese Liicke zu schlieBen. Haben 
sich ja auch sonst die symbiontischen Kinrichtungen der Ipiden und 
Curculioniden, durch ihre nahe Verwandtschaft bedingt, in gleicher 
Richtung entwickelt. Hier wie dort st68t man auf die gleiche Mannig- 
faltigkeit hinsichtlich der Lokalisation der Symbionten und auf die 
ungewohnliche Ubertragungsweise mittels einer Infektion der Endkam- 
mern. Die embryologischen Untersuchungen meiner Schiiler ScHEINERT 
(1933) und Notts (1937) haben gezeigt, daB bei den Riisselkafern schon 
im Laufe der Blastodermbildung der dem Ei mitgegebene Symbionten- 
vorrat geteilt wird. Die Mehrzahl verbleibt im Dotter und dient der 
Besiedlung der kiinftigen Wohnstatten, ein kleinerer Teil aber, der sich 
unter Umstanden schon vorher am hinteren Eipol gesammelt hatte, 
gelangt in die wenigen sich hier sondernden Urgeschlechtszellen. Dar- 
uber, daB kiinftige Untersuchungen auch bei Borkenkafern entsprechende 
MaBnahmen feststellen werden, kann kein Zweifel bestehen. Aber auch 
sonst werden sich bei einer weiteren Vertiefung unserer Kenntnis von 
den Symbiosen der beiden Gruppen sicher noch mehr Parallelen ein- 
stellen. 

IX. Gelegentlich auftretende parasitische Bakterien 

Anhangsweise sei noch iiber einige Beobachtungen an parasitischen 
Bakterien berichtet, welche im Laufe der sich tiber Jahre hinziehenden 
Zuchten in zunehmendem Grade in meinen Tieren auftraten. Es handelt 
sich dabei um stark farbbare linglich ovale Organismen, welche die 
verschiedensten. Gewebe befallen, dabei aber stets deutlich von den 
Symbionten zu unterscheiden sind. Dies gilt auch fiir die dicken, auf 
die Grenzgebiete der Zone III beschrainkten Formen, mit denen sie eine 
gewisse Ahnlichkeit haben. In erster Linie befallen sie das Fettgewebe. 
Dann legen bald vereinzelt, bald in gréBerer Zahl betrachtlich ange- 
schwollene und gleichzeitig sich abrundende Fettzellen zwischen den 
sterilen, wesentlich kleineren Elementen (Abb. 129, 130). Die Kerne 
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dieser infizierten Zellen erscheinen etwas gewachsen, helle Vakuolen 
bekunden nicht selten, da8 Fetttropfen vorhanden sein konnen, die 
ebenfalls die der sterilen Fettzellen an GréBe iibertreffen. Exkrete, wie 
sie die letzteren erfiillen, sind uns hingegen niemals begegnet. 

Die ubrigen Abbildungen beziehen sich auf die verschiedensten 
anderen Gewebe, in denen dann die Massenentfaltung zumeist eine viel 
geringere ist und kein entsprechendes Riesenwachstum ausgelost wird. 
Abb. 131 zeigt infizierte Zellen des Darmepithels und der Regenerations- 
krypten, aus Abb. 136 geht hervor, daB auch Muskelzellen nicht ver- 
schont werden. Die Abb. 133—135 belehren uns dariiber, daB dies auch 
fiir die Symbionten fiihrenden Malpighischen Gefae gilt. Ein solches 
Vorkommen ist jedoch recht selten und beschrankt sich dann zumeist 
auf die Zone IT, d.h. auf nicht von Symbionten besiedelte Epithelzellen 
(Abb. 133, 134) und pflegt mit einer AusstoBung der befallenen Zelle 
in das Lumen zu enden. DaB die Parasiten aber auch im Bereich der 
Zone III auftreten konnen, geht aus Abb. 135 hervor. Hier liegt eine 
infizierte Zelle bereits abgerundet im Lumen des GefaBes und birgt 
zugleich noch einige, sich nur schwach farbende schlanke Stabchen. 
Ein einziges Mal stieB ich auf eine sehr starke, betrachtliches Wachstum 
auslosende Infektion einiger Elemente der Speicheldriisen (Abb. 132). 
Bei dem gleichen Tier lag cin lokal begrenzter Befall der Bauchganglien 
vor. Auch die peritoneale Umhiillung des Darmes und der NierengefaBe 
kann gelegentlich infiziert sein und zweimal wurden auch kernlose, 
scharf umschriebene Ansammlungen im distalen Bereich der Nahr- 
kammern beobachtet. 

Es sind somit nahezu alle Gewebesorten von Coccotrypes der Infektion 
durch diesen ungebetenen Gast preisgegeben und gelegentliche Aus- 
stoBung infizierter Zellen in das Darmlumen oder das der Malpighischen 
GefaBe sind die einzigen auf Schnitten in Erscheinung tretenden Abwehr- 
erscheinungen. Um so anschaulicher aber wird damit der tiefgreifende 
Unterschied im Verhalten des Wirtstieres gegeniiber den Kindringlingen 
sinerseits und den gerade bei diesem Objekt in so komplizierter Weise 
kontrollierten Symbionten andererscits demonstriert. 


X. Allgemeine Betrachtungen 

Die Wandlungen, welche wir im vorangehenden hinsichtlich der 
Besiedlung der einzelnen Zonen der vier den Symbionten eingeraumten 
SefaBe wahrend der Larvalentwicklung, der Metamorphose und der 
Reifung der Geschlechtstiere erlebt haben, sind so mannigfach, daB es 
ingezeigt erscheint, sie zundchst noch einmal in Kiirze an uns voriiber- 
iehen zu lassen. In der schliipfreifen ersten Larve setzt zundchst im 
nit Dotter gefiillten Magen eine intensive Vermehrung der aus dem Ei 
tammenden Bakterien in Form kleinster Stabchen ein. Sie treten in 
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Massen in den Darm iiber und verlassen ihn durch den After, ohne in 
dieser Form in die Malpighischen GefaBe tiberzutreten. Hand in Hand 


~~ 
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Abb. 129—136. Gelegentlich auftretende parasitische Bakterien. Abb. 129, 130. In Fett 
zellen, Abb. 131 im Kryptendarm, Abb. 132 in der Speicheldriise, Abb. 133—135 i 
Malpighischen Gefi®Ben, Abb. 136 in einer Muskelzelle 


mit der nun einsetzenden Auflésung des Dotters wachsen diese Stabche 
jedoch betrachtlich heran. Trotzdem gelangen aber auch sie zum gréBte 
Teil auf dem gleichen Wege ins Freie und nur vereinzelte tauchen i 
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allen vier dickeren GefaBen auf (Abb. 13). Inwieweit die alsbald dichtere 
Besiedlung auf weiterem Zuzug aus dem Darm beruht und inwieweit 
sie auf lebhafte Vermehrung der ersten Ankémmlinge zuriickgeht, ist 
schwer zu sagen. Jedenfalls ist kurz darauf nur eine der Ursprungs- 
stelle zundchst gelegene Strecke symbiontenfrei, wahrend der weitere 
Verlauf der GefaBe bis an die Stelle, an der sie sich stark verjiingt an 
den Enddarm legen, schon recht dicht besiedelt erscheint. Die Bakterien 
sind in der neuen Umwelt deutlich dicker geworden als die im Darm 
verbliebenen und liegen durchweg frei im Lumen (Abb. 17). 


Ein Unterschied zwischen Zone IT und III ist hierbei noch nicht 
festzustellen. Das andert sich jedoch mit der gleichzeitigen weiteren 
Zunahme der Symbionten. Der Umstand, da8 dann immer noch eine 
anfangliche Strecke nahezu symbiontenfrei bleibt, spricht dafiir, daB 
diese Zunahme der immer lebhafter werdenden Vermehrung zu danken 
ist. Im Verlauf eines jeden GefaBes findet sich nun eine Stelle, an der 
es ein wenig dicker wird, das Lumen sich gleichzeitig erweitert und die 
Zellen beginnen, sich nach diesem zu zu wolben. Mit diesen Veraénderungen 
gehen aber auch solche an den Bakterien Hand in Hand. Wahrend sie 
im engeren Teil das Lumen gleichmaBig und dichter fillen, gruppieren 
sie sich im weiteren zu immer markanter werdenden Kegeln (Abb. 23, 24). 
Auch erscheinen sie jetzt schon im Grenzgebiet und unmittelbar vor 
Zone IV ein wenig dicker. 

Alle diese Merkmale, welche gestatten, die Zone IT und IIT abzugren- 
zen, steigern sich mit dem Wachstum der jungen Larven und der wei- 
beren Vermehrung der Bakterien, die dann auch die ganze Zone II bis 
an. die stets unbewohnte Zone I erfiillen (Abb. 27—31). Auf dem dritten. 
Larvenstadium hat die Fiillung der Zone III abermals zugenommen und 
ler Pleomorphismus der Symbionten hat den Hohepunkt erreicht, der 
wuch wahrend dem vierten und fiinften Stadium beibehalten wird. In 
Zone II und III leben jetzt schlanke, zierliche Stabchen, welche im Zu- 
ammenhang mit der gesteigerten Vermehrung aus den bis dahin dickeren 
1ervorgegangen sein miissen, und der Anfang sowie das Ende der Zone III 
st durch besonders plumpe Gestalten gekennzeichnet (Abb. 34, 37—39). 
Das betrachtliche sich jetzt-bemerkbar machende Wachstum der GefaBe 
m Bereich der Zone II wird durch entsprechende VergroBerung der 
ipithelzellen und zunehmenden Filiissigkeitsreichtum ihres Plasmas be- 
lingt. Da die Vermehrung der Symbionten mit ihm offensichtlich nicht 
Schritt halt, kommt es in diesem Abschnit erstmalig zu einer neuen 
3esiedlungsweise. Sie bilden jetzt auf der gewolbien Innenseite der 
ipithelzellen kegelférmige Ansammlungen, die sich von solchen in der 
fone III dadurch unterscheiden, daB sie eindeutig extrazellular liegen. 

Das Maximum der Besiedlung wird auf dem fiinften Larvenstadium 


rreicht (Abb. 44—61), doch bleibt die Situation im Prinzip, solange die 
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Larven, fressen und ihre normale Beweglichkeit bewahren, unverandert 
Auffallend ist lediglich, da8 jetzt die durch die plumpen Insassen aus: 
gezeichnete Strecke des Ubergangs von Zone II zu Zone II besonder: 
lang ist. | 

Dies andert sich, sobald der Zeitpunkt der Verpuppung naherriickt 
Zunachst fallt eine Steigerung der schon vorher betrachtlichen Zunahme 
der Flissigkeitsmenge auf, die zu einer wesentlichen Abflachung dei 
Zellen der Zone III fiihrt. Die kleinen Stabchen derselben bilden dahe1 
jetzt weit auseinandergeriickte kiimmerliche Ansammlungen und dic 
verdickten Symbionten der Ubergangszone, bei welchen sich nun An. 
zeichen einer Degeneration bemerkbar machen, werden ebenfalls durch 
weite unbewohnte Zwischenraume geschieden (Abb. 52, 53). Wie vor. 
dem schlieBen dann wieder zarte Stibchen an, doch folgt die starke 
Besiedlung der Zone III nicht so unmittelbar wie bisher, sondern be. 
notigt eine langere Strecke allmahlicher Zunahme. Auch hierin wire 
man eine Folge der allgemeinen Streckung und Auftreibung der GefaBe 
erblicken diirfen. 


An diesen ungewohnlichen Zustand schlie8t dann alsbald eine weit. 
gehende Elimination der Bakterien an. Sie setzt zunachst in der Zone IT] 
ein, wo sich zentrale wurstformige Massen sondern, welche dann durck 
die Zone II und I dem Darm zugleiten und schlieSlich in ihn itiber. 
treten. Wahrscheinlich werden im Zusammenhang damit auch bereits 
Symbionten der Zone II, deren alte Ordnung gestért erscheint, mit: 
gerissen. Jedenfalls ist in etwas alteren Larven nicht nur die Zone IT] 
schon viel armer, sondern auch der vorangehende Abschnitt nur nock 
sehr schwach besiedelt (Abb. 63—66), doch sind die beiden Stellen, ar 
denen die tibliche Verdickung der Bakterien auftritt, nach wie voz 
kenntlich (Abb. 63, 67). 

Explosive AusstoBungen kommen offenbar um diese Zeit nicht meh: 
vor, sondern die trotzdem standig zunehmende Reduktion der Sym 
bionten geht in beiden Zonen allem Anschein nach dank einem laufenden 
mehr schleichenden Austritt und in Zone II wohl auch infolge degenera 
tiver Prozesse vor sich (Abb. 68—72). SchlieBlich stellt man in den jetz: 
hochgradig verkiirzten Gefifen kurz vor der Verpuppung stehende 
Larven nur noch eine ganz kiimmerliche, rein extrazellulare Besiedlun; 
der nun wieder dichtes Plasma besitzenden Zone III fest, wahrend it 
der Zone II mit hochgradig vakuolisiertem Plasma nur noch hie unc 
da kleine, unbedeutende Bakteriennester zu finden sind. Verdickt 
Symbionten sind jetzt und auf den folgenden Stadien nur noch an 
distalen Ende der Zone III festzustellen. 

Die zunachst nur zogernd und allein in Zone III eintretende Wieder 
besiedlung beginnt bereits in den alten, bewegungslos gewordenen Lar 
ven und macht sich — freilich nur bei genauem Zusehen — dara 
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bemerkbar, daB die vorher ungeordneten Stabchen sich Hand in Hand 
mit ihrer Vermehrung senkrecht zur Oberflache stellen (Abb. 103, 104). 
Bei anderen alten Larven erscheint dann dieser Typus der Besiedlung 
und die zahlenmaBige Zunahme der Bakterien schon ungleich deutlicher 
(Abb. 87, 88), aber obwohl nun der Wiederaufbau der Symbiose ohne 
weiteres kenntlich ist, lauft doch diesem immer noch eine weitere 
Elimination parallel. Es handelt sich dabei um ungeordnete Massen von 
Stabchen, welche frei im Lumen der Zone II und I treiben und im 
Enddarm ebenfalls nicht fehlen (Abb. 83—86). Inwieweit es sich dabei 
lediglich um Reste der Insassen der Zone II handelt, oder auch um solche 
der anschlieBenden Region der Zone III, ist nicht zu entscheiden, da 
die Abgrenzung derselben um diese Zeit kaum méglich ist. 

Intensiver wird die Auffiillung der Zone III erst in den jungen 
Puppen. In ihnen treten nun sehr bezeichnende, zu immer starkerer 
Besiedlung fiihrende Bilder auf, fiir die die ausgesprochen facherformige 
Anordnung der Symbionten typisch ist (Abb. 92—95). Dazu kommt, 
daB diese nun zu Anfang von betrachtlicher Dicke und Lange sind und 
erst allmahlich die zierliche, in der Folge beibehaltene Form annehmen. 
Hand in Hand damit kommt es zur AusstoBung von im Plasma der 
Zone III auftretenden Stoffwechselprodukten. Die Zone II, deren Plas- 
ma nun durch stark farbbare Granula charakterisiert ist, stellt sich 
jetzt als vollig symbiontenfrei dar. Verdickte Stadien finden sich zu- 
nachst immer noch lediglich in Nachbarschaft des Dickdarmes. 

Dies andert sich in Puppen, deren Ovariolen die ersten Ovocyten 
entstehen lassen. Der Symbiontenreichtum der Zone III hat abermals 
Fortschritte gemacht und nun setzt in ihr dort, wo sie an den symbionten- 
freien Bereich st68t, wieder eine betrachtliche Verdickung ihrer Insassen 
ein (Abb. 101—103). Sobald das erste, bescheidene Wachstum dieser 
Ovocyten beginnt, wird es von einer betrachtlichen Vermehrung dieser 
plumpen Stadien begleitet und kommt es zu einem ersten VorstoB der- 
selben in die leere Zone (Abb. 104). Die Wiederauffiillung der Zone IIT 
ist dann schon soweit gediehen, da8 das Plasma der Zellen nahezu vollig 
geschwunden ist und die Bakterien bis an die Kerne reichen. 

Der Ubertritt in den unbesiedelten Raum lést eine Steigerung der 
Vermehrung aus, die zu seiner allseitigen Durchsetzung mit den ver- 
dickten Formen fiihrt (Abb. 105). Gleichzeitig aber erscheinen zuerst 
vornehmlich in dem der Miindung zugewandten Teil, spater aber aller- 
orts schlankere Stabchen, welche sich offensichtlich von den dickeren 
ableiten und diese allmahlich vollig verdréngen (Abb. 110). Lediglich 
am Anfang der Zone III erhalten sie sich in bescheidenerem Ausmaf 
auch in den reiferen Weibchen. 

Es lag nahe, anzunehmen, da damit der den legereifen Tieren eigene 


Zustand erreicht wurde, aber merkwiirdigerweise setzt nun, gleichsam 
5* 
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in letzter Stunde, ein erneuter, sogar recht weitgehender, schwer ver- 
standlicher Abbau ein, der freilich alsbald von einer neuen Symbionten- 
vermehrung abgelést wird. Schon zu einer Zeit, in der erst wenige 
schlanke Stabchen in Zone II vorhanden sind, werden dichte Ansamm- 
lungen von plumpen Stadien ausgestoBen (Abb. 109), aber in etwas 
alteren Weibchen, in denen die letzteren bereits sparlich geworden 
sind, ergreift die Reduktion auch die Zone III, in der sich nun aber- 
mals zentrale Massen sondern und dichte, ungeordnete Symbionten- 
scharen miindungwarts nicht nur das Lumen der an anderen Stellen 
bereits vollig leeren Zone II, sondern auch das der Zone I ausfillen 
(Abb. 111—115). Wenn die Ovocyten zwar noch vor der Dotterbildung 
stehen, aber ihr Wachstum doch schon weit fortgeschritten ist, wird so 
ein neuer Tiefstand in der Besiedlung der GefaRe erreicht. Kleine spitze 
Kegel von Symbionten stellen dann in der weitlumigen Zone III das 
Maximum dar und in der Zone II treiben nur kiimmerliche Symbionten- 
reste zwischen undefinierbarem Gerinnsel (Abb. 122, 123). 


Setzt die Dotterbildung ein, so sind auch die Bakterienhiigel der 
Zone III bereits wieder wesentlich gewachsen und beginnen das Lumen 
erneut einzuengen, waihrend die Symbionten der Zone II noch sparlicher 
geworden sind. Der Ubergang der Zone II in die Zone III ist auf diesem 
Stadium meist weniger schroff als gewohnlich, da kérnerreiche Zellen 
ohne Affinitat zu den Stabchen und kérnerfreie mit solcher eine 
kurze Strecke weit abwechseln kénnen und nur spirliche verdickte 
Stadien Anfang und Ende der Zone III markieren. 

In Weibchen, welche in der Hiablage begriffen sind, ist dann erneut 
— zum drittenmal! —- das Maximum der Fiillung der Zone III erreicht 
worden und die Zone II ist, wenn man von den seltenen Stibchen ab- 
sieht, die gelegentlich in den Abbauprodukten auftauchen, welche das 
Lumen erfiillen kénnen, abermals symbiontenfrei (Abb. 126—128). 

Wenn es nun gilt, unsere Beobachtungen in unser heutiges Wissen 
von der Endosymbiose der tibrigen Insekten einzugliedern, so erhebt 
sich an erster Stelle die Frage, wie sie sich zu den iibrigen an Malpighi- 
sche GefaBe gebundenen Symbiosen verhalten. Bisher sind solche auBer 
von Coccotrypes lediglich von einem Teil der Apioninen (BUCHNER 1930, 
1933, ScHEINERT 1933, Notre 1937), von allen bisher untersuchten 
Donaciinen und von Bromius obscurus (StAMMER 1935, 1936) bekannt 
geworden und stellen somit unabhangig voneinander entstandene Hinzel- 
falle dar, die nun wenige Berithrungspunkte besitzen. 

Lediglich bei einer groBen Zahl von Apioninen wurde das Problem 
in der Weise gelést, daB zwei der sechs bei allen Riisselkafern vorhandenen 
GefaBe ausschlieBlich den Symbionten eingeraumt und damit offensicht- 
lich véllig ihren ehemaligen Funktionen entzogen wurden. Es handelt 
sich dabei um das in dieser Familie nie fehlende kiirzere Paar, das nun 
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zu zwei plumpen, keulenférmigen Anhangen umgestaltet wird. Larven, 
Puppen und die Imagines beider Geschlechter besitzen sie in gleicher 
Weise. Die infizierten Zellen verlieren ihren Biirstenbesatz und schwellen 
gewaltig an. Ihre Kerne werden polyploid und in Larven und jungen 
Imagines wird so das Lumen véllig verdrangt. Nur ein kurzer Stiel, 
der unserer Zone I entspricht, bleibt steril und bewahrt das Lumen. 
In jungen Larven werden wenigstens zunachst auch die distalen Zellen 
der Keulen nicht infiziert, so da8 man drei Zonen unterscheiden kann. 
Spater erscheinen freilich auch in ihnen Symbionten, aber sie schwellen 
nicht an, werden schlieBlich von den Riesenzellen aus ihrer Lage ge- 
drangt und gelangen so bis in die Nachbarschaft des Stieles. Diese 
dritte Zone ist sichtlich fiir die Symbiose nur von sehr untergeordneter 
Bedeutung. Erst in den geschlechtsreifen Tieren kommt es zu einer par- 
tiellen AusstoBung der Symbionten. Hand in Hand mit ihr schrumpfen 
die Zellen zusammen, es tritt ein neues Lumen auf und.aus den Keulen 
werden schlankere Gebilde. Die distalen Regionen scheinen von solcher 
Elimination stets verschont zu bleiben, denn sie geht erst wahrend der 
Eiablage vor sich, deren Ende den Tod der Tiere nach sich zieht. 

Aus dem Vergleich mit anderen Apioniinen geht hervor, da8 urspriing- 
lich samtliche Vertreter zwei solche modifizierte GefaiBe besaBen, aber 
spater ein Teil derselben auf diese Lésung des Lokalisationsproblems 
verzichtet hat, denn es fehlen dann stets trotzdem die beiden ktirzeren 
GefaéBe und erscheinen diese auch nicht einmal als vortibergehende 
Anlage. In der Regel finden sich die symbiontischen Bakterien dann 
in dicht besiedelten kleinen Zellen, welche weithin dem Mitteldarm 
auBerlich anliegen, bei einigen Arten finden sie sich aber in wohl um- 
schriebenen Zellgruppen, welche wie echte Mycetome anmuten kénnen, 
sich aber von infizierten Fettzellen ableiten. Hand in Hand mit solcher 
Besiedlung fallt das Bediirfnis einer Elimination fort und die stets 
gleichgestalteten Symbionten tiberdauern in vollem Umfang die kritische 
Zeit der Metamorphose, aber bei jenen Arten, welche am Darm gelegene 
Mycetocyten besitzen, wird interessanterweise um diese Zeit die Erinne- 
rung an die partielle AusstoBung der Symbionten aus den modifizierten 
GefaBen wach! Die Mycetocyten gleiten in verpuppungsreiten Larven 
an die Au8enseite der vier noch vorhandenen Malpighischen Gefafe, 
die Bakterien treten, ohne dabei bestimmte Zonen zu bevorzugen, in 
deren Epithel iiber und gelangen von hier aus auch in das Lumen. An 
den lebenden Tieren kann man beobachten, wie sie dann dank der 
Peristaltik der GefaBe teils als groBe Ballen, teils als lockere Massen in 


den Darm gelangen}. 


1 Dieser auf den ersten Blick iiberraschende, schwer verstandliche Vorgang 
besitzt eine weitgehende Parallele im Verhalten der Calandren und anderer Riissel- 
kafer, deren ebenfalls hinter dem Darm gelegene, sich zu Mycetomen vereinende 
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Die bei den Donaciinen offenbar ebenfalls allgemein verbreitete Sym- 
biose unterscheidet sich von Grund auf von der der Apioniinen. Hier 
besitzen die Larven vier machtige Blindsicke am Anfang des Mittel- 
darmes, deren Epithel von zu Faden ausgewachsenen Bakterien dicht 
erfiillt ist und die nur durch einen kurzen, diinnen Kanal mit dem Darm 
in Verbindung bleiben. In alten Larven und in den Puppen gehen diese 
Sacke samt ihrem Inhalt auf lytischem Wege zugrunde, ohne daB je 
hierbei Symbionten in das Lumen gerieten. Wohl aber waren schon vor- 
her in etwas jiingeren Larven beider Geschlechter Symbionten aus diesen 
Blindsacken in den Darm und von da in ein wieder von vorneherein 
durch seine Kiirze auffallendes Paar der sechs Malpighischen GefaBe 
gelangt, dem in der Folge die Aufgabe zufallt, das Material fiir die 
Kokons zu liefern, welche jedes Ei umhiillen. 

Schon in den alteren Larven kann man daher an diesen beiden 
GefaiBen drei Zonen unterscheiden: einen ersten kurzen, steril bleibenden 
Abschnitt, eine anschlieBende, bereits dickere Strecke, deren Epithel 
infiziert ist, und eine weitere, die sich tiberaus scharf gegen sie absetzt, 
denn sie schwillt noch mehr an und wird von symbiontenfreien Driisen- 
zellen mit stark verzweigten Kernen gebildet. Liegen weibliche Imagines 
vor, so erscheint die infizierte Zone auBerordentlich verdickt und hell- 
orangerot. Ihre Zellen sind jetzt derart mit zahllosen Bakterien beladen, 
daB die Kerne an die Basis gedrangt werden und das Lumen weit- 
gehend eingeengt wird. Auf solche Weise entstehen Bilder, welche auBer- 
ordentlich an die Querschnitte durch die maximal infizierte Zone IIT 
bei Coccotrypes erinnern. Von den zwélf untersuchten Arten besaBen 
nur vier auch im mannlichen Geschlecht diesen symbiontenhaltigen 
Abschnitt in stark reduzierter Form, bei den iibrigen fehlte er hier 
vollig, obwohl auch bei ihnen die larvalen GefaBe infiziert wurden. 

Schon dieser Umstand weist eindeutig darauf hin, daB hier die 
Malpighischen GefaBe nicht den eigentlichen Sitz der Symbionten dar- 
stellen, sondern lediglich in den Dienst der Ubertragung getreten sind. 
In der Tat entstehen an der hier wie bei Coccotrypes in Zone III nicht 
scharf begrenzten Oberflaiche der Zellen spezifische, gedrungene Infek- 
tionsformen und wird bei der Hiablage jeweils eine Portion derselben 
von dem nachfolgenden Driisensekret derart umschlossen, daB sie der 
schliipfenden Larve in den Mund fallt. 

Das wenige, was man sonst von Endosymbiosen bei Chrysomeliden 
wei, bestatigt die Auffassung, daB die Besiedlung der Vasa Malpighi 


Mycetocyten sich bei der Metamorphose einzeln und an anderer Stelle zwischen 
die Epithelzellen zwangen, von da in das Darmlumen gelangen und ausgestoBen 
werden (s. 8. 74). LieBe sich nachweisen, daB jene larvalen Mycetocyten eines 
Teiles der Apioniinen dem Zellmaterial der beiden fehlenden Vasa Malpighi homolog 
sind, so wiirde die Umsiedlung nicht nur verstandlicher, sondern verlére auch ihre 
Sonderstellung innerhalb der so mannigfachen Curculioniden-Symbiose. 
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bei den Donacien nicht berechtigt, von einer in ihnen lokalisierten Sym- 
biose zu reden. Auch bei Bromius und Cassida, den beiden einzigen 
Vertretern, von welchen auBerdem bis heute eine Symbiose bekannt 
geworden ist, stellen Ausstiilpungen am Anfang des Mitteldarmes den 
der Familie sichtlich eigenen Sitz dar. Cassida birgt ihre Symbionten 
als Larve und Imago in solchen und iibertragt sie mittels Schlauchen, 
die als Neubildungen hierfiir an der Vagina auftreten und an jedes Hi 
ein Bakterienkaéppchen kleben. Hier fehlen also jegliche Beziehungen 
der Symbiose zu den Malpighischen GefaBen. 

Bromius hingegen lebt in Symbiose mit zweierlei Organismen. Im 
geschlechtsreifen Tier findet sich der eine wieder intrazellular in Darm- 
blindsicken und bekundet sich damit als Stammsymbiont, der andere 
aber extrazellular in lingeren Zotten am hinteren Mitteldarm. Die 
Ubertragung geschieht abermals mit Hilfe von in diesem Fall paarigen 
schlanken Anhangen der Vagina. Trotzdem besteht aber in diesem Fall 
wieder eine Beziehung zu den Malpighischen GefaBen. Bei den Larven 
fehlen namlich die bakterienhaltigen Darmzotten und findet sich der 
zweite Gast, nur die letzten Enden freilassend als maiBig entwickelter 
Belag der Zellen im Lumen aller sechs Malpighischen GefaBe. Von hier 
gelangen sie bei der Metamorphose in den Darm und anschlieBend in 
seine imaginalen Ausstiilpungen. 

Sonstige Beobachtungen tiber das Vorkommen von Symbionten in 
Jen Nierenorganen der Insekten liegen nicht vor. Wenn auch gewiB 
ler eine oder andere Fall noch verborgen geblieben ist, so kann man 
loch heute schon mit GewiBheit sagen, daB in ihnen lokalisierte Sym- 
biosen sehr selten sind. Das gilt sicher auch fiir die Curculioniden und 
[piden, von denen schon zahlreiche Formen untersucht wurden, ohne 
1aB weitere Beispiele zutage getreten sind!. Selbst bei Dryocoetes, 
welcher ja der gleichen Tribus angehért, wie Coccotrypes, haben wir keine 
Besiedlung der Malpighischen Gefafe feststellen kénnen. Zieht man 
wur diejenigen Falle in Betracht, bei denen die Gaste in der Zeit in den 
Nierenorganen leben, in der sie die von ihnen erwarteten Leistungen zu 
rollbringen haben, dann wird der Kreis sogar noch kleiner, denn dann 
cheiden auch die Donacien aus, bei denen die Malpighischen GefaiBe 
ediglich zum Zweck der Ubertragung bezogen werden, sowie jene 
\pioniinen, welche sie nur als eine die Elimination erméglichende Strafe 
eniitzen, und gesellen sich zu dem von uns studierten Objekt lediglich 
ene Arten, welche zwei ihrer GefiBe ausschlieBlich den Symbionten 
ur Verfiigung stellen, sowie Bromius, der wenigstens seinen, in zweiter 


1 Wenn wir von den Apioniinen absehen, besitzt unter den Riisselkafern ledig- 
ich noch Orchestes fagi vier Malpighische GefaéBe. Auch dieses Vorkommen diirfte 
uf den Verlust zweier urspriinglich infizierter GeféBe zuriickzufiihren sein, doch 
+ bisher beziiglich einer anderweitig lokalisierten Symbiose nichts bekannt 


eworden. 


42 PavuL BUCHNER: 


Linie erworbenen Gast auf dem Larvenstadium in allen sechs nur maBig 
und extrazellulér besiedelten GefaéSen unterbringt. Da8 nur der erste 
dieser beiden Falle engere Beriihrungspunkte mit Coccotrypes besitzt, 
erhellt nicht zuletzt aus dem Umstand, da8 hier wie dort die Ubertragung 
mittels Infektion der Urgeschlechtszellen vor sich geht, wahrend Chryso- 
meliden ihre Symbionten den Hiern auBerlich beigeben. 

Auf das einzige weitere Vorkommen von Symbionten in Malpighi- 
schen GefaBen bei Ixodiden und Argasiden kann hier nur in Kirze 
hingewiesen werden, obwohl sich auch hier manche Beziehungen zur 
Coccotrypes-Symbiose ergeben (BUCHNER 1922, 1926, Cowpry 1925. 
Muprow 1932, JascHKE 1933, WAGNER-JEVSEENKO 19581). Die in 
beiden Gruppen allgemein verbreiteten, stets intrazellular lebenden 
Bakterien nehmen bei den einzelnen Gattungen die stets in der Zweizahl 
vorhandenen GefaiBe in verschiedenem Mae in Beschlag. Bei Ixodes 
bleibt lediglich der sich der Rektalblase nahernde Abschnitt steril, 
wahrend der ganze iibrige Verlauf mehr oder weniger stark infiziert ist. 
Bei Vertretern der Amblyomminen sind die Symbionten auf die distalen 
Regionen, beschrankt und erfiillen hier entweder ungefahr ein Drittel 
des ganzen GefaiBes oder auch nur eine kleine endstandige Verdickung. 
Auch die Argasiden weisen ahnliche zonale Unterschiede auf, wenn sich 
bei Argas persicus héchstens nachst der Rektalblase einige sterile Zellen 
finden, wahrend bei Ornithodorus moubata das blinde Ende symbionten. 
frei ist und diese sich auf einen anschlieBenden Abschnitt beschranken. 
der etwa ein Fiinftel des ganzen GefaiBes ausmacht und als weibliche 
Verdickung sofort auffallt. Inwieweit sich der zum Teil betrachtliche 
Pleomorphismus der Bakterien mit bestimmten Zonen deckt, ist noch 
nicht hinreichend untersucht, doch bestehen einige diesbeziigliche Hin: 
weise. Hinsichtlich einer zeitweiligen Elimination der Symbionten lieger 
keine Beobachtungen vor. Aber die Ubertragungsweise schlaigt eine 
Briicke zur Coccotrypes- und Apioniinen-Symbiose, denn bei den Ixodider 
werden ebenfalls schon in jungen Embryonen die frithen wenigzelliger 
Anlagen der Gonaden infiziert, wihrend bei den Argasiden die Symbion 
ten erst spater in diesen auftauchen. 


Aus dem, was bis heute iiber Symbionten in Malpighischen GefaBer 
bekannt geworden ist, mu8 man schlieBen, daB eine solche Besiedlung 
eine bedenkliche Beeintrdchtigung der eigentlichen Leistungen der beschlag 
nahmten Organe nach sich zieht, wie sie etwa bei einer partiellen In 
anspruchnahme des Mitteldarmes oder des Fettgewebes und bei dei 
Unterbringung der Symbionten in Mycetomen nicht besteht. Dafii 
spricht nicht nur die Seltenheit einer solchen Loésung, sondern auch da: 


* Die Arbeit enthalt gute, das Verhalten der Symbionten wahrend der Ovogenes 
illustrierende Abbildungen, welche allerdings von der Autorin anderweitig ge 
deutet werden. 
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Bestreben, die Gaste, wenn sie einmal zugelassen sind, auf einen Teil 
der GefaBe und in diesem méglichst auf gewisse Abschnitte zu beschran- 
_ ken, die Erscheinung, daf ein GroBteil der Apioniinen die Unterbringung 

in zwei GefaBen nachtraglich wieder abgeschafft hat und nicht zuletzt 
der komplizierte Wechsel zwischen Besiedlung, Elimination und erneuter 
Besiedlung, der sich bei Coccotrypes in den einzelnen Bereichen und 
Perioden in jeweils verschiedener Weise abspielt, und dem wir uns 
nochmals zuwenden wollen. 


Von den vier Zonen, die wir unterschieden haben, scheiden zwei fir 
einen dauernden Aufenthalt von vorneherein aus. Der dem Enddarm 
anliegende Teil bleibt zu allen Zeiten symbiontenfrei; die Zone I aber 
dient nur als Passage in doppelter Richtung. In ihr begegnen uns die 
Symbionten bei dem ersten Ubertritt in die GefiBe und gelegentlich 
gleiten wohl auch Bakterien durch sie, welche von gefressenen Genossen 
stammen, andererseits aber stellt sie den Weg fiir die mehrmaligen 
Eliminationen dar. Die Zone III bleibt vom Augenblick des ersten Auf- 
tauchens der Bakterien an stets, wenn auch in sehr wechselndem Grade 
infiziert. Sie stellt das Hauptreservoir fiir die Symbionten dar, das sich 
wahrend der larvalen Entwicklung zunehmend fillt, dessen Besiedlung 
aber vor der Verpuppung auf ein Minimum reduziert wird, waihrend 
derselben wieder auf das alte Maximum anschwillt, dann aber merk- 
wurdigerweise in den jungen Imagines vortibergehend erneut stark 
zuruckgeht. Die Zone II hingegen bietet den Symbionten sichtlich keine 
so guten Bedingungen. Sie enthalt zwar auf dem Larvenstadium ebenfalls 
ansehnliche Symbiontenmengen, aber niemals solche Massen wie in der 
anschlieBenden Zone. Im Zusammenhang mit der Verpuppung wird sie 
jedoch vollig bakterienfrei. In alteren Puppen erscheint sie zwar wieder 
in ihrer ganzen Ausdehnung bewohnt, aber in reifen Weibchen ent- 
deckt man héchstens hie und da einige in ihrem Lumen treibende 
Stabchen. 

Zu solchen quantitativen und zeitlichen Unterschieden gesellen sich 
nun aber auch solche, welche sich auf die spezielle Art der Lokalisation 
und auf die Gestalt der Bakterien erstrecken. In der Zone II kommt es 
niemals zu einer Infektion der Epithelzellen. Die Stabchen erfiillen 
entweder das Lumen oder bekunden vielfach die Neigung, sich senk- 
recht zur Zelloberflache zu verankern, wobei der bald mehr, bald weniger 
gut entwickelte Biirstenbesatz eine Rolle spielt. Kine solche Anordnung 
ist typisch fiir die jiingeren Larvenstadien, aber mit zunehmendem 
Wachstum der GefaiBe wird sie dann von kegelformigen, mehr oder 
weniger weit auseinandergeriickten, je einer Zelle zugeteilten Ansamm- 
lungen abgelést. Vollig anders verhalten sich hingegen die Symbionten 
in der Zone III. Hier fiihrt der intrazellulare Sitz und die ungleich 
gréBere Vermehrungsintensitaét zu vollig anderen Bildern, fiir die der 
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Verlust einer distalen Begrenzung der Zellen bezeichnend ist. Extra- 
zellulirer Sitz begegnet hier lediglich zur Zeit der ersten Invasion aus 
dem Darm, im Zusammenhang mit maximaler Reduktion in den alten 
fiinften Larvenstadien und zu allen Zeiten, ausgelést durch die hier 
stets einsetzende Verédung, am distalen Ende. 

DaB im Laufe der Entwicklung sehr haufig eine voriibergehende 
Herabsetzung der Symbiontenmenge oder selbst eine endgiiltige Elimi- 
nation vorkommt, ist eine lingst bekannte Tatsache. Sie stellt sich vor 
allem dort ein, wo die Gaste in irgendeiner Weise am Darm unter- 
gebracht werden. Es sei nur etwa an die Cerambyciden, Cleoniden und 
Donacien erinnert, die im erwachsenen Zustand ihre Gaste lediglich 
noch in den weiblichen Ubertragungsorganen mitfiihren, an die Faille, 
in denen Darmanhange ihre intrazellularen Symbionten bei der Meta- 
morphose voriibergehend in das Lumen ausstoBen, sich ihrer so groBen- 
teils entledigen, aber einen Rest fiir die Reinfektion der neuen, an gleicher 
Stelle entstehenden Organe verwenden (Anobiiden), oder an jene Insek- 
ten, bei denen im Zusammenhang mit dem Verlust der larvalen Wohn- 
staétten anderweitig am Darm imaginale errichtet und infiziert werden 
(Trypetiden, Dacus oleae, Glossinen u.a.). Auch wenn ein Teil der 
Riisselkafer (Calandra, Hylobius u.a.m.) bei der Metamorphose seine 
auf die Anlage des Anfangsdarmes zurtickgehenden Mycetome auf- 
lockert und die einzelnen Zellen weithin zwischen die Mitteldarmzellen 
schiebt, stellt diese Verlagerung lediglich einen komplizierteren, schlieB- 
lich auch zur AusstoBung in das Darmlumen fiihrenden Umweg dar. 

Wir diirfen uns daher nicht wundern, wenn wir auch bei einer Lokali- 
sation in den Vasa Malpighi bei den alten Larven sogar auf eine sehr 
weitgehende vortibergehende Herabsetzung der Symbiontenmenge ge- 
stoBen sind. Auffallig bleibt héchstens dabei, dai mit diesem Vorgang 
nicht, wie es sonst die Regel ist, ein volliger oder nahezu vélliger Abbau 
des alten Wohnsitzes Hand in Hand geht. Wie bei allen anderen Coleo- 
pteren werden ja auch bei Coccotrypes im Gegensatz zu den Lepido- 
pteren und Hymenopteren die Malpighischen GefiBe bei der Verwand- 
lung, von geringfiigigen sporadischen Zelldegenerationen abgesehen, 
unverandert tibernommen und nur durch die Entfaltung embryonaler 
Zellreserven in unauffalliger Weise verstirkt. Es liegen mithin keine 
réumlichen Griinde fiir die nahezu totale Elimination der Bakterien 
vor, sondern sie mitissen in Unzutraglichkeiten physiologischer Art 
bestehen. Das gleiche gilt fiir die sonst unverstindliche Umlagerung 
der zusatzlichen Bromius-Symbionten aus dem Lumen der sechs larva- 
len GefaBe in das von imaginalen Mitteldarmzotten. Uberraschender ist 
hingegen die Feststellung, da8 in jungen Imagines, wenn die Ovocyten 
zu wachsen beginnen, eine erneute, recht weitgehende Herabsetzung 
der Symbiontenmenge stattfindet, die freilich alsbald durch eine neue 
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Vermehrungswelle der Symbionten wieder wettgemacht wird. Eine Er- 
kléarung kann zunichst hierfiir nicht gegeben werden, doch muB in diesem 
Zusammenhang darauf hingewiesen werden, da bei dem einzigen sich 
zum Vergleich bietenden Objekt, den Apioniinen mit zwei keulenférmi- 
gen GefaBen, die Elimination sogar ausschlieBlich erst im legereifen 
Weibchen einsetzt. 

Der Pleomorphismus der Bakterien, dem wir bei Coccotrypes begegnet 
sind, reicht keineswegs an den heran, der von so manchen anderen 
Objekten bekannt geworden ist, weist aber doch recht bemerkenswerte, 
mit der Art der Lokalisation der Symbionten zusammenhangende Ziige 
auf. Im allgemeinen geht ja die Vielgestalt den verschiedenen Ent- 
wicklungsstadien der Wirtstiere parallel. Die Untersuchungen von 
STAMMER (1929) an Trypetiden, von Kocu an Oryzaephilus (1936), von 
ScHoRR an der Wanze Brachypelta (1957), von Kons an Camponotus 
1959), meine eigenen an Bostrychiden (1954) u.a. bringen eine Fiille 
von Beispielen hierfiir. Gleichgiiltig, ob es sich dabei um eine an den 
Darm oder an Mycetome gekniipfte Symbiose handelt, immer gehen 
lierbei oft sehr weitgehende Verdnderungen in den betreffenden Wohn- 
atten synchron vor sich. Entsprechende zyklische Verdénderungen, 
spielen bei Coccotrypes nur eine bescheidene Rolle. Kleinste, zwischen 
len Dotterschollen sich lebhaft vermehrende Staibchen, welche auf die 
nfektion der miitterlichen Urgeschlechtszellen zuriickgehen, wachsen 
sbald heran, und werden, im Gegensatz zu den im Darm verbleibenden, 
ach Ubertritt in die Malpighischen GefaBe noch etwas grdBer. In 
lieser Form besiedeln sie zunachst die Zonen II und III. Hand in Hand 
nit deren zunehmender Fiillung und dem Wachstum der jungen Larven 
etzt aber dann die fiir Coccotrypes so typische, einzigartige zonale 
)ifferenzierung der Bakterien ein, die nicht nur die Art der Lokali- 
ation, sondern auch die Gestalt der Symbionten betrifft. Die Stabchen- 
estalt wird zwar stets in beiden Bereichen beibehalten, weist aber in 
eiden Abschnitten von nun an stets feinere Unterschiede auf, die im 
inzelnen zu studieren Aufgabe einer noch ausstehenden bakteriologi- 
ehen Untersuchung sein wird, aber zu dieser gesellt sich nun noch der 
rtlich eng begrenzte Typ jener plumpen, bald ovalen, bald mehr 
inglichen Symbionten, der in den Larven lediglich lings einer kurzen 
trecke zwischen, den Zonen II und III und am distalen Ende der letz- 
ren, auftritt. 

Offensichtlich handelt es sich dabei um eine innerhalb der Zone IIT 
or sich gehende Differenzierung urspriinglich schlanker Staébchen. So- 
eit sie an der Grenze zwischen ihr und der ja niemals infizierten Zone IV 
uftauchen, steht dies auBer Frage, aber die Tatsache, daB nach dem 
1aximalen Abbau der Symbionten, d.h. wenn die Zone IT villig leer 
sworden ist und schlieBlich auch die dicken Formen im Grenzgebiet 
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geschwunden sind, sich die Stébchen in jungen Puppen erneut vel 
dicken, lebhaft vermehren und die symbiontenfreie Strecke durchsetzer 
beweist, daB sie auch in diesem Grenzgebiet der Zone IIT angehérer 
Zweimal verwandeln sich also an dieser Stelle Staibchen in die plumpere 
Stadien. Im allgemeinen bekunden diese Zustande nur eine sehr gering 
Vermehrungstendenz, ja am distalen Ende spielt eine solche sichtlic 
gar keine Rolle. Nur bei jener Wiederbesiedlung der Zone II in de 
jungen Imagines setzt wider Erwarten eine sehr lebhafte Vermehrun 
ein, aber auch sie fiihrt nicht zu einer dauernden Auffiillung mit solche 
Formen, denn es treten an ihre Stelle alsbald offenbar aus ihnen ent 
standene Stabchen, die mit zunehmender Reife der Imagines eliminier 
werden. 

Ein derart lokal begrenztes Auftreten spezifischer Formen begegne 
sonst héchstens dort, wo in Mycetomen Symbionten in Stadien umge 
wandelt werden, welche der Ubertragung dienen. Wir denken dabe 
etwa an die aus fremdem Zellmaterial entstehenden Infektionshiigel de 
a-Organe der Zikaden oder an die Unterdriickung des Riesenwachstum 
in den X-Organen der Fulgoroiden, welche auf den Kontakt mit wenige 
spezifischen Zellen zuriickgeht. 


Wie wir schon in der Einleitung betont haben, wird es Aufgab 
kunftiger Studien sein, die feinere Morphologie der Coccotrypes-Syw 
bionten an Hand von Ausstrichen und Reinkulturen eingehender z 
erforschen und dartiber hinaus mit histochemischen Methoden die U1 
sachen des regional so verschiedenen Verhaltens der Symbionten aufzv 
klaren. Daf dieses auf funktionelle Unterschiede der einzelnen At 
schnitte der Malpighischen GefaiBe zuriickgeht, steht von vorneherei 
auBer Zweifel. Schon die altere, rein deskriptive Literatur iiber di 
Exkretionsorgane der Insekten ist tiberreich an Angaben beziiglich eine 
verschiedenen Ausbildung der einzelnen GefaBe, iiber zonale in ein un 
demselben Gefai8 bestehende Differenzen und iiber gelegentlichen Wand 
derselben im Laufe des Individualzyklus. Immer wieder wird angegebe1 
daB Lange und Dicke der GefaiBe in einzelnen Abschnitten verschiede 
sind, daB Pigmentierung, Biirstenbesatz, Plasmabeschaffenheit und Ba 
der Kerne wechseln, oder daB gewissen GefaBen oder bestimmte 
Strecken von solchen spezifische Leistungen obliegen, wie die Produktio 
von Seide fiir die Kokonbildung und von anderen Sekreten, welch 
Hihillen liefern, oder die Abscheidung von Kalk, der ebenfalls zu manni: 
faltigen Hiillbildungen, aber auch zur Versteifung von Puparien ode 
der Cuticula beniitzt wird. Allmahlich hat man dann immer tiefere 
Kinblick in die Leistungen der Malpighischen Gefi&e gewonnen, die | 
keineswegs nur der Exkretion, sondern auch der Reabsorption diene 
und hat in neuerer und neuester Zeit auch mit Erfolg begonnen, ai 
histc- und biochemischem Weg tiefer in das Wesen dieser komplizierte 
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onalen Differenzierungen einzudringen. Wir verweisen. hierfiir auf die 
\rbeiten von WiccLEsworTH (1942, 1943), DrmHon u. Busnewy (1945, 
951), Ramsay (1952), Mazzi u. Baconrtr (1957, 1957), sowie auf die 
usammentassende Darstellung in WiaeLeswortHs Physiologie der In- 
ekten (1955). Im Laufe dieser Untersuchungen hat sich gezeigt, daB 
nan sich hierbei vor jeglicher Verallgemeinerung hiiten mu8. So haben 
-B. Mazzr u. Baccertt, als sie die Malpighischen GefiBe von Blaps 
ibba, Mantis religiosa, Acridia bicolor und Apis mellifica auf Nuclein- 
aure, Glykogen, Fett und vier Fermente — saure und alkalische Phos- 
hatase, Lipase und Succinodehydrogenase — priiften, festgestellt, 
af die Intensitat der PAS-Reaktion, die Verteilung der Lipoide, 
er fluoreszierenden Substanzen und der Pigmente in den drei von 
men unterschiedenen Zonen wechseln und daB sich insbesondere die 
ier genannten Enzyme in diesen hinsichtlich ihrer Intensitat und 
irer Lokalisation sehr verschieden verhalten. Solche Befunde machen 
s ohne weiteres verstindlich, da8 uns bei Coccotrypes beziiglich der 
xistenzmoglichkeit, der Vermehrungsintensitét und der Gestalt der 
ymbionten so weitgehende zonale Differenzen begegneten. Dariiber 
inaus dokumentieren sie aber auch, da Organe mit so komplexen 
'unktionen ein fiir die Lokalisation von symbiontischen Mikroorganis- 
len wenig geeignetes Milieu darstellen. 


Zusammenfassung 


1. Coccotrypes dactyliperda, ein in Palmensamen minierender Borken- 
afer, dessen Lebensweise geschildert wird, lebt in Symbiose mit einem 
akterium, das in vier durch ihre Lange und Dicke auffallenden Mal- 
ighischen GefiBen untergebracht wird, wahrend die beiden restlichen 
efaiBe kurz und diinn bleiben und niemals Symbionten enthalten. 

2. Die Ubertragung geht nach Art der Curculioniden und anderer 
siden, vor sich, indem bereits wahrend der friihen Embryonalentwick- 
ng ein Teil der Bakterien die Anlage der Gonaden infiziert, sich spater 
den Endkammern der Ovarien lebhaft vermehrt und so bereits in 
e jiingsten Ovocyten gelangt. 

3. Die im Bereich des Dotters verbleibenden Symbionten dienen der 
fektion. der Malpighischen GefiBe. Sie treten in diese auf dem ersten 
arvenstadium tiber. 

4. An den infizierten GefaiBen kann man je vier Zonen unterscheiden, 
mn denen die erste lediglich eine DurchgangsstraBe darstellt, die zweite 
id. dritte besiedelt wird, die vierte hingegen niemals Bakterien enthalt. 
e tritt im Verein mit den freien Enden der beiden kurzen GefaBe in 
ne dem Dickdarm anliegende, der Resorption von Wasser dienende 


sche. 
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5. Nachdem zunachst in Zone II und III eine lebhafte Vermehrun 
eingesetzt hat, treten histologische Unterschiede auf, denen ein vel 
schiedenes Verhalten der Symbionten parallel geht. In Zone IT bleibe 
diese stets auf das Lumen beschrankt, in Zone II] kommt es zu eine 
Infektion des Epithels und zu einer ungleich starkeren Vermehrung 
Hierzu gesellen sich zonal bedingte Unterschiede hinsichtlich der Gestal 
und Anordnung der stabchenférmigen Bakterien, die eingehend geschi 
dert werden. Dabei fallt besonders auf, daB dort, wo Zone II und II 
bzw. Zone III und IV zusammenstoBen, stets drtlich eng begrenz 
plumpe, mehr oder weniger eiférmige Stadien an Stelle der Stabche 
treten. 

6. In alten Tieren des letzten Larvenstadiums setzt eine tiefgreifend 
Elimination der Symbionten ein, die soweit geht, da Zone II vélli 
symbiontenfrei wird und in der Zone III nur minimale, jetzt auch hie 
extrazellulare Reste erhalten bleiben. 

7. Noch vor der Verpuppung setzt erneute Vermehrung der Bak 
terien ein, welche in den Puppen fortschreitet und wieder zu eine 
maximalen Fillung des Epithels der Zone III mit schlanken Stabche: 
fihrt. Die Zone IT bleibt zwar zunachst steril, wird aber in alten Puppe: 
und jungen Imagines schlieBlich doch auch besiedelt. Sie fillt sic: 
zunachst mit jenen plumpen Stadien, welche zwar im Zusammenhan 
mit der hochgradigen Reduktion geschwunden waren, aber inzwische: 
an der alten Stelle wieder aufgetaucht sind, doch erhalt sich diese Forr 
der Besiedlung nicht.. Schon in jungen Imagines ist die Strecke vo: 
Stabchen bewohnt. 

8. Merkwiirdigerweise setzt bald darauf erneut eine recht weit 
gehende Reduktion der Symbiontenmenge ein, welche in Zone II z 
einer endgiltigen Elimination fihrt, in der Zone III aber durch ein 
abermalige Vermehrungswelle wieder véllig ausgeglichen wird. 

9. Im allgemeinen Teil werden die wenigen Falle zum Vergleic 
herangezogen, in welchen ebenfalls Beziehungen zwischen Symbiose un 
Malpighischen GefaBen bestehen, und wird gezeigt, daB diese offenba 
fiir eine Lokalisation von Symbionten wenig ‘geeignet sind. Die vie 
faltigen, in den einzelnen GefaiBen und GefiBabschnitten, verschiede 
gearteten Funktionen vertragen sich begreiflicherweise schlecht mit de 
gleichzeitigen Ansiedlung von Bakterien. 


10. Die vorliegende Verdffentlichung bedarf zu ihrer Erginzun 
nicht nur eine griindliche bakteriologische Untersuchung, sondern vo 
allem auch einer Studie, welche mit histochemischen Methoden di 
zonalen, Verschiedenheiten der GefaBe erforscht und damit die Beziehur 
gen aufdeckt, welche zweifellos zwischen diesen und dem so wechse 
vollen Verhalten der Symbionten bestehen. 
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A. Einleitung 

Im Rahmen der im Zoologischen Institut zu Minster durchgefiihrten 
Untersuchungen tiber die Struktur von Insektenhirnen (vgl. B. Renscu 
1958) hatte R. Neper (1959) das relative Wachstum der wichtigsten 
Hirnteile bei drei verschieden groBen Schabenarten ( Periplaneta, Blatta 
und Phyllodromia) studiert. Dabei hatte er unter anderem festgestellt, 
daB die Corpora pedunculata postembryonal nur bis zum 3. Hautungs- 
stadium positiv, anschlieBend schwach negativ allometrisch im Ver- 
haltnis zum Gesamthirn wachsen, wahrend der Zentralkérper in der 
gesamten Larvenzeit negativ allometrisch wachst. 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 50 6 
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Bei holometabolen Insekten ist tiber das relative Wachstum der ver- 
schiedenen Hirnstrukturen nur erst sehr wenig bekannt. Bei Dipteren 
wurde bislang nur das Hirn der Imagines genauer untersucht. Es 
erschien deshalb lohnend, auch in dieser Ordnung einmal die post- 
embryonale Ontogenese der einzelnen Hirnstrukturen und die damit 
gegebenen sukzessiven Veranderungen der Proportionierung zu stu- 
dieren. Um eine spiitere Generalisierung zu erméglichen, wurde je ein 
Vertreter der Miicken und der Fliegen analysiert. Unter den letzteren 
wurde Drosophila melanogaster gewahlt, deren Hirn im Imaginalzustande 
und zum Teil auch wahrend des larvalen Wachstums gut bekannt ist 
(vgl. M. E. PowEr 1943, 1946, 1952) und welche die Méglichkeit bot, 
auch Mutanten mit reduzierten Augen zu vergleichen, um dadurch 
mégliche korrelative Verkniipfungen der einzelnen Hirnteile unter- 
einander aufzudecken. : 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. B. RENsou, bin ich 
fiir die Uberlassung. dieses interessanten Themas zu, groBem Dank verpflichtet. 
Weiterhin méchte ich den Herren Prof. Dr. H. NacutsHEm und Prof. Dr. H. LUErs, 
Berlin, fiir die freundliche Uberlassung von Dresehiala Mutanten danken. 


’ B. Material und Methods 


Culex pipiens’ und Drosophila melanogaster erwiesen sich fiir die geplanten 
Untersuchungen als sehr giinstige Objekte. Sie lassen sich leicht ziichten und 
haben eine nicht stark chitinisierte Kopfkapsel, so daB sich ein Herauspraparieren 
der Gehirne fiir das Schneiden ertibrigte. Von den Drosophila-Mutanten wahlte 
ich ,,bar‘‘ (B) mit stark reduzierter Ommatidienzahl, sowie die meist véllig augen- 
lose eyeless-Form ‘(ey?). Beide Mutanten zeigen eine geringe Variabilitat der 
_Augenreduktion (vel. C. B. Bripers und K. 8. Brenme 1944). Bei der Zucht 
bemiihte ich mich um ein Konstanthalten der Bedingungen, da die Kérpergréfe 
von den Umweltverhaltnissen abhangig ist. 

Culex pipiens wurde aus' Kiern in kleinen 7 cm hohen Glasschalen bei einer 
Temperatur von 19—21°C geziichtet (vgl. O. Hecur 1932). Die Entwicklungs- 
zeit vom Ei bis zum Ausschliipfen der Imago betrug 43—45 Tage. Die Art hat 
4 Larvenstadien mit 3 Hautungen. Das Puppenstadium dauerte 3 Tage. Droso- 
phila melanogaster und ihre Mutanten wurden bei 21—23° C in 250 cm? fassenden 
Erlenmeyerkolben und in 5cm hohen und 8 cm breiten Glasschalen geziichtet 
(vgl. F. Maryx 1949). Um Schadigungen durch Ubervélkerung zu vermeiden, 
muBte die Zahl fiir einen Erlenmeyerkolben auf etwa 50—80 Tiere beschrankt 
werden (E. H. StrRASBURGER 1935). Die Entwicklung dauerte, auch bei den 
Mutanten, 240—280 Std. Drosophila hat 3 Larvenstadien, Die Puppenzeit dauerte 
durchschnittlich 150 Std. 


Zum Fixieren nahm ich stets frisch gehiutete Exemplare. AuSerdem wahlte 
ich auch noch zwischen den Hautungen und wahrend der Puppenzeit in zeitlich 
verschiedenen Abstiénden Individuen aus. Die Larven, Puppen und Imagines 
wurden total 2—3 Std in hei&em (50°C) Fixationsgemisch nach Bouin fixiert. 
GroBere Larven und Puppen ritzte ich mit einer skalpellartig zugeschliffenen 
StahInadel, um die Fixierungsfliissigkeit gut eindringen zu lassen. Bei der Paraffin- 
einbettung wurde Methylbenzoat zwischengeschaltet. Die Schnittrichtung war 
frontal (parallel der Stirnfliche der Imago bzw. quer zur Lingsrichtung der Larve 
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oder Puppe). Die Schnittdicke betrug 8, bei den jiingsten Larven 6. Die 
Farbung mit Hamatoxylin nach Denarrenp ergab gute Bilder. 

Das Volumen des Gehirns, d.h. des Oberschlundganglions einschlieBlich des 
Tritocerebrums, und das Volumen der Hirnteile bestimmte ich nach der Methode 
von B. Hanstr6m (1926) und R. Never (1959). Die Abgrenzung konnte auf der 
Hohe der ersten der beiden Tritocerebralkommissuren ziemlich einwandfrei erfolgen. 
Die Schnitte wurden in hinreichender Vergré8erung projiziert (Panphot der Firma 
Leitz), gezeichnet und mit Millimeterpapier oder mit dem Planimeter ausgemessen. 
Durch Multiplikation mit der Schnittdicke und Summierung der Schnittzahl 
lieBen sich dann die absoluten Volumina der Hirnteile bestimmen. Diese Methode 
ist unabhangig von der Schnittrichtung und ergibt hinreichend genaue Werte. 
Fehler kénnen nur durch Einwirkung der Chemikalien und unterschiedliche 
Streckung der Schnitte entstehen, lassen sich aber klein halten. Pro Stadium 
wurden durchschnittlich 4—5 Individuen ausgewertet, um die Variationsbreite 
zu ermitteln und ausreichend zuverlassige Durchschnittswerte zu gewinnen. Bei 
den Mutanten war es auBerdem nétig, Tiere mit annahernd gleichem Reduktions- 
grad der Augen auszuwahlen. 

Um die relative GréBe des Gehirns und der Hirnteile zu ermitteln, muBte 
eine méglichst invariable Bezugseinheit gesucht werden. Die relative GréBe des 
Gesamthirns berechnete ich in Prozent des Kérpervolumens. Die Hirnteile wurden 
bei Culex auf das Volumen des Gesamtoberschlundganglions bezogen, bei Droso- 
phila auf das Gesamtoberschlundganglion ohne Lobi optici, weil diese starken 
GréBenveranderungen bei Anderung der Entwicklungsbedingungen und durch 
Mutationen unterliegen kénnen. 

Tragt man die Werte fir die Hirnvolumina auf der Abszisse und die der Hirn- 
teile auf der Ordinate eines doppelt logarithmischen Koordinatensystems ein, so 
liegen bei allometrischer Zunahme die Werte auf einer Geraden (entsprechend 
der Allometrieformel y = 6-x*). Der Neigungswinkel gibt unmittelbar den 
allometrischen Exponenten « an (vgl. J.S. Huxnry 1932, J.S. Huxntey und 
G. TrrssieR 1936, G. Terssrer 1931, L. v. Burtananrry 1951). Um die Pro- 
portionsverschiebungen wahrend des Wachstums zu veranschaulichen, ist es indes 
vorteilhafter, auf der Abszisse eines linear anwachsenden Koordinatensystems 
die absoluten Werte des Gesamthirns oder die Entwicklungszeit und auf der 
Ordinate die prozentualen Werte der Hirnteile einzutragen. Ich habe in allen 
Fallen die Beziehungen auf beide Arten dargestellt, bilde aber hier vorzugsweise 


die letztere ab. 


C. Das relative postembryonale Wachstum des Gehirns und der Hirnteile 
bei Culex pipiens 
T. Das relative Wachstum des Gesamtoberschlundganglions 

Bis zur 3. Hautung der Larve wachst das Gesamtoberschlundganglion 
von Culex pipiens negativ allometrisch zum Korpervolumen gemaf 
einem allometrischen Exponenten von «, = 0,7 (Abb. 1 und 2, Tabelle 1). 
Im 4. Larvenstadium und wahrend der ganzen Puppenperiode wachst 
das Gehirn positiv allometrisch (%,=1,8; ; viel gréBer als 1). Abb.3 
veranschaulicht die Abnahme der relativen und absoluten Dicke des 
Gehirns und die Zunahme der Breite wahrend der Larvenzeit. Die 
absoluten Werte sind in Tabelle 2 angegeben. Ein Geschlechtsdimor- 
phismus ist deutlich: die Weibchen sind absolut gréBer als die Mannchen 


G* 
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und haben auch absolut groBere Gehirne (Tabelle 1). Die relative GroBe 
der Gehirne ist aber geringer (Abb. 2). 


902 213 4.5) 108 Riz a1 H eh IO Bes el a 
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Abb. 1. Culex pipiens. Volumen des Gesamtoberschlundganglions (Ordinate) im Verhaltnis 


zum Korpervolumen (Abszisse). Doppelt logarithmisch. a, = 0,7, a, = 1,8, a, gréBer 
als1. 0 = 6; @ = 9; H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt 
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Abb. 2. Culex pipiens. Ordinate: Gesamtoberschlundganglionvolumen in Prozent des 
K6rpervolumens. Abszisse: Entwicklungszeit. O = $6; ® = 9; H Hautung der Larve; 
V Verpuppungszeitpunkt; Schl Schliipfakt der Imago 


Die hemimetabolen Schaben verhalten sich ganz anders. R. NEDER 
(1959) fand hier ein deutlich negativ allometrisches Wachstum wahrend 
der gesamten postembryonalen Entwicklung (Periplaneta americana: 
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a=0,47; Blatta orienta- 
lis: «=0,49; Phyllodro- 
mia germanica: «=0,58). 
R. Never (1959) und 
_ auch H. GoossEn (1949) 
_fanden weiterhin, daB 
die Abnahme der relati- 
ven HirngréBe mit stei- 
gender KorpergréBe 
nicht nur fiir die Onto- 
genese sondern auch fiir 
Artenreihen mit zuneh- 
mender K6rpergréBe 
gilt. Diese Unterschiede 
zwischen Hemimetabo- 
len und Holometabolen 
erklaren sich vor allem 
durch den AbschluB des 
Korperwachstums in 
der Puppenzeit von Cu- 
lex und durch die bei 
dieser Gattung bereits 
im 4. Larvenstadium 
beginnende starke Aus- 
differenzierung und Gro- 
Benentwicklung des Ge- 
hirns. Bei den Schaben 
sind dagegen Wachs- 
tum und Ausdifferen- 
zierung des Gehirns auf 
die gesamte Entwick- 
lungszeit gleichmafig 
verteilt. Der Geschlechts- 
dimorphismus ist nach 
R. NEpER (1959) ent- 
sprechend ausgepragt. 


Abb. 3. Culex pipiens. Sche- 
matische Zeichnungen der rela- 
tiven Kopf- und Hirngr6Ben. 
Die verschiedenen K6rperlan- 
gen auf gleiche GréBe gebracht. 
TATTT., 2. — 1., 3., 4. -uar- 
venstadium; V Verpuppungs- 
zeitpunkt; P.2 2. Puppen- 
stadium; J 2 weibliche Imago 


Tabelle 1. Culex pipiens: Absolute Kérper- und 
Oberschlundganglionvolumina in 10-4 mm3. Durch- 


schnittswerte von je 4—5 Individuen 


‘ Ober- ‘ 
Alter | x, drper- | V@T@-| gchiuna- | Vatia- 
T in| volumen| #0D8- | ganglion- | tions- 
agen breite smaller breite 


0,15 
1,7 

3,61 

4,05 
: 5,0 
‘Pid 9,0 
Pro 158 19,0 
Bis 9 162 18,5 
P.33 158 7,5 
© Imago 165 12,4 
3 Imago 157 14,3 
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Tabelle 2. Culex pipiens: Kérper- und Hirnabmessungen in Millimeter 
Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


Breite 
des 
Kopfes 


II. Das relative Wachstum der wichtigsten Hirnteile 


Der Aufbau des Gehirns von Culex entspricht weitgehend dem der 
anderen Insektengruppen, wie es von B. Hanstr6m (1928) eingehend 
beschrieben wurde (s. auch Abb. 10). Bereits bei den jiingsten Larven 
sind alle wesentlichen Hirnteile ausgebildet. Im Vergleich zum Schaben- 
gehirn ist das Tritocerebrum stark verkleinert. Auch die Corpora pedun- 
culata sind, wie bei allen Dipteren, relativ klein. Besonders groB ist 
dagegen der Zentralkérper entwickelt. 


Um das relative Wachstum beurteilen zu kénnen, bestimmte ich 
das Volumen folgender Hirnteile: Gesamtzellmasse und Gesamtfaser- 
masse des Gehirns, Corpora pedunculata, Zentralkorper, Antennal- 
glomeruli, Faserkomplexe des Lobus opticus und des Gesamt-Lobus- 
opticus. Bilateral-symmetrische Hirnteile wurden getrennt gemessen 
und dann addiert. In den Tabellen finden sich stets die addierten Werte. 
Die Protocerebralbriicke wurde wegen ihrer Kleinheit und Variabilitat 
nicht gemessen. 


1. Das relative Wachstum der Gesamtzellmasse und Gesamtfaser- 
masse des Oberschlungsganglions. Die Eintragung der absoluten Werte 
in ein doppelt logarithmisches Koordinatensystem lehrt, daB der Faser- 
anteil (Abb. 4, Tabelle 3) des Gesamtoberschlundganglions in der Larven- 
zeit isometrisch wachst (a, 1,0). Erst mit der Verpuppung setzt dann 
ein positiv allometrisches Wachstum ein («,=1,4). Fiir den Zellanteil 
liegen die Verhaltnisse genau umgekehrt. 


Die Hauptausdifferenzierung des Gehirns erfolgt erst sehr spat, da 
der Allometriewechsel in die Puppenzeit fallt. Bei Schaben konnte 
R. NEDER (1959) dagegen durchgehend ein positiv allometrisches Wachs- 
tum der Fasermasse feststellen entsprechend der gleichmaBigen stufen- 
weisen Entwicklung bei den Hemimetabolen. Traégt man die prozen- 
tualen Werte in ein normales Koordinatensystem ein, so erkennt man, 
daB das Faservolumen erst kurz vor dem Ausschliipfen der Imago 50% 
des Gesamthirns ausmacht. Bei den Schaben wird dieser Wert schon 
im 2. und 3. Larvenstadium erreicht und steigt dann allmahlich bis 
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auf 62% an. Von vornherein ist bei den Schaben eine relativ groBere 
Fasermasse angelegt als bei Culex. 


2. Das relative Wachstum der Corpora pedunculata. Die Corpora 
pedunculata sind nach den meisten Autoren als assoziative Gebiete 


fiir kompliziertere zen- 
tralnervése Koordina- 
tionen anzusehen (C. F. 
KeEnyon 1896, F. Brer- 
SCHNEIDER 1913, B. 
Hanstrom 1928 u. a.). 
Bei der adulten Culex 
nehmen, sie nur 0,4 bis 
0,5% des Gesamthirns 
ein, bei den Schaben 
dagegen 14—20% (R. 
NEDER 1959) und bei 
Ameisenarbeiterinnen 
13,23% (C. N. JonEscu 
1909). Es ist nun aber 
wohl nicht berechtigt, 
von der GréBe der Cor- 
pora pedunculata ohne 
weiteres auf die Hohe 
zentralnervoéser Leistun- 
gen zu schlieBen, weil 
auch dem Zentralkérper 
wichtige Funktionen zu- 
kommen, zudem sind in 
fast jeder Insekten- 
sruppe primitive und 
hoher entwickelte Arten 
susgebildet. Die Cor- 
pora pedunculata von 
Culex zeigen normal 
ntwickelte Strukturen. 
Das Ende des Pedun- 
‘ulus wird von nur ei- 
1em  Globuli-Zellpaket 
imgeben. Balken und 
‘iicklaufige Stiele sind 
rut ausgebildet. 


700 
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Abb. 4. Culex pipiens. Gesamtfaservyolumen des Ober- 
schlundganglions (Ordinate) im Verhaltnis zum Ober- 
schlundganglionvolumen (Abszisse). Doppelt logarith- 
misch. a, = 1,0; «4, =1,4. A =d; + = 9; 
V Verpuppungszeitpunkt 


Tabelle 3. Culex pipiens: Absolute Volumina des 

Gesamtfaser- und Gesamtzellanteils des Oberschlund- 

ganglions in 10-4 mm’, Durchschnittswerte von je 
4—5 Individuen 


Varia- 
tions- 
breite 


Das relative Wachstum der Gesamt-Corpora-pedunculata (Faser- 
nasse und Globulivolumen) beginnt nach dem Schliipfen der Larve 
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a Pe Dy Cerrado 


2-10 *mm3 


Abb. 6 


Tabelle 4. Culex pipiens: Absolute Voluwmina der 
Corpora pedunculata in 10-* mm?. Durchschnitts- 


werte von je 4—5 Individuen 


Gesamt- Globuli- | Globull, 
Alter we Varia- es in % des 
Stadium in tions- ; Corpora- 
Corpora jj Corpora 
Tagen pedun- | Preite pedun- Leon 
culata culata Volumen 


Sn 


COWES her 


1 

2 

32 

33 
Imago} 46 
Imago] 46 


Abb. 5. Culex pipiens. Abso- 
lute Volumina der Corpora 
pedunculata (Ordinate) im Ver- 
haltnis zum Oberschlundgan- 
glionvolumen (Abszisse). Dop- 
pelt logarithmisch. «, = 0,35, 
a, = 0,9, a, = 1,8. ©. — ce 
@® = 2;H Hautung der Larve: 
V Verpuppungszeitpunkt 


Abb. 6. Culex pipiens. Ordi- 
nate: Volumen der Corpora 
pedunculata in Prozent des 
Oberschlundganglionvolumens 
Abszisse: Entwicklungszeit. 
Oo = 6; © = 9%: H Hautung 
der Larve; V Verpuppungs: 
zeitpunkt; Schl Schliipfakt 
der Imago 


risa “i Mila 
V1.2 3 Schl 


mit einer negativ allome 
trischen Phase (Abb. £ 
und 6; Tabelle 4), dis 
unverandert bis zur 2 
Hautung der Larve an 
halt («,=0,5). Bis zun 
Verpuppungszeitpunkt 
wachsen die Corpora pe 
dunculata dann weiter 
hin schwach negatin 
(a, = 0,9) und erst 
der Puppenperiode star] 
positiv allometriscl 
(a, = 1,8). Der Ante’ 
der Globulimasse an de 
Gesamt-Corpora-pedun 
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culata-Masse betragt ziemlich gleichbleibend 30%. Globulizellen und 
Fasermasse haben also eine gleiche Zuwachsrate. R. NEDER (1959) 
konnte dagegen bei Schaben feststellen, da® das anfangs positiv allo- 
metrische Wachstum der Corpora pedunculata vor allem auf ein starke- 


‘Kernzahlen 
Verhalinis zum 
Hirnvolumen 
780 


140 


0 pug <2iGo 70. 90 i110 130 150 170-107 mm? 
2H V 
Abb. 7. Culex pipiens. Globulizellkernzahl der Corpora pedunculata in Prozent des Hirn- 
volumens (Ordinate) gegen das absolute Hirnvolumen abgetragen (Abszisse). O = ¢; 
@® = 2; H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt 


res WachstumderFaser- Tabelle 5. Culex pipiens: Absolute GréBe und Anzahl 
der Globulizellkerne der Corpora pedunculata in 


— 2 pounciera oe 10-° mm’ Durchschnittswerte von je 4—5 Indi- 
ist. Bei Culex zeigt sich ular 


weiterhin, daB die Weib- 
chen relativ grdBere 
Corpora _ pedunculata 
haben als die Mann- 


zellkern- 
groBe 


Stadium 


chen (Abb. 6). Lidt Fy 58 a 

Das Hauptwachstum >: Ha OW 50 | 2°3 
der Corporapedunculata Pp, 1 401/, 6,0 2.4 
liegt also im Gegensatz Oe oe we ae 
Zu den hemimetabolen 2 Imago 46 z 6.5 2.3 
Schaben in der Puppen- — g Imago} 46 6,4 2,0 


zeit. Bei Periplaneta 
orientalis wachsen die Corpora pedunculata in den drei ersten Larven- 
stadien positiv allometrisch, um dann schwach negativ allometrisch 
weiterzuwachsen. Bemerkenswert ist die anfangliche negativ allo- 
metrische Wachstumsphase in der Larvenperiode bei Culex. Obwohl 
die Larven frei im Wasser leben, sind also die Corpora pedunculata 
zunachst offenbar noch von geringerer Bedeutung. 

Fiir die Bestimmung der Anzahl und GréBe der Globulizellkerne 
habe ich mich der exakten Methode von R. NEDER (1959) bedient. Die 
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ZellkerngréBen variieren innerhalb des Globuli paketes erheblich ; ich habe 
deshalb die Durchschnittswerte von 50 Zellkernen bestimmt (Tabelle 5). 
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tH 2H 3H V.1,2,3, Schl 
Abb. 8. Culex pipiens. Ordinate: Zentralkérpervolumen in Prozent des Gesamtober- 


schlundganglionvolumens. Abszisse: Entwicklungszeit. O = ¢$; @ = 9; H Hautung; 
V Verpuppungszeitpunkt; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 6. Culex pipiens: Absolute Volumina der Wahrend der postem- 
: dike a ne pas : 
Zentralkorper in ee nen cok ee von pryonalen Ontogenese 
e 4—5 Individuen : : = 
: nimmt die Zellkerngr6Be 
Zentral- 
k6rper- nur sehr langsam zu. 
Zevtral- |. Varia- | Yolumen Die Zellkernzahl wachst 
Stadium korper- tions- Corpora- t sh dad P 
volumen breite pedun- erst wahbren er Lup- 
culata- 


Volumens 


penzeit stark an (Ta- 


belle 5). Die dann so 
starke Zunahme des 
Corpora-pedunculata- 
Volumens hat also vor- 
nehmlich ihren Grund 
in einer Zellvermehrung. 
Bei der weiblichen 
Imago von Culex besteht 
das Globulipaket aus 
2680 Kernen, bei der 
Imago der Schabe Phyllodromia germanica aus 76400 Kernen. Die An- 
zahl der Globulizellkerne im Verhaltnis zum Hirnvolumen nimmt in 
der Larvenperiode bis zur 2. Hautung stark ab und erst in der Pup- 
penzeit erheblich zu (Abb. 7). Bei den Schaben dagegen zeigt sich 
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nach einer anfanglichen Zunahme eine durchgehende Abnahme der 
relativen Zellkernzahl (R. NEpER 1959). Auch hier wird wiederum der 
Unterschied zwischen holometabolen und hemimetabolen Insekten 
deutlich. 


3. Das relative Wachstum des Zentralkérpers. Der Zentralkorper 
gilt neben den Corpora pedunculata als ein weiteres wichtiges Koordina- 
tionszentrum (B. Hanstr6m 1928). In den ersten beiden Larvenstadien 
wachst der Zentralkérper von Culex schwach negativ allometrisch mit 
einem allometrischen Exponenten von «,=0,9. Es folgt bis zur Ver- 
puppung eine stark positiv allometrische («,=2,0) und in der Puppen- 
zeit eine isometrische Wachstumsphase («;—1,0). Die Weibchen haben 
relativ gréBere Zentralkérper als die Mannchen (Abb. 8, Tabelle 6). 

Die relativ groBe Ausbildung des Zentralkérpers und sein stark 
positiv allometrisches Wachstum in der Larvenperiode sprechen dafiir, 
daB dieser Abschnitt bei den Dipterenlarven Funktionen ausiibt, die 
bei anderen Insektengruppen die Corpora pedunculata iibernehmen. 
Daher 1a8t sich auch eine umgekehrte Proportionalitaét zwischen Zentral- 
k6rper- und Corpora-pedunculata-Wachstum nachweisen. In der Larven- 
periode von Culex wachsen die Corpora pedunculata erst stark negativ 
allometrisch, dann isometrisch, wihrend der Zentralkérper erst schwach 
negativ und dann stark positiv allometrisch wachst. Ein Vergleich 
der relativen GréBe dieser Hirnteile bei erwachsenen Tieren 1a8t Ent- 
sprechendes erkennen. Bei der weiblichen Culex-Imago nehmen der 
Zentralkérper 1,2% des Gesamthirns ein, die Corpora pedunculata da- 
gegen nur 0,4—0,5%. Bei den Schaben betragt der Anteil des Zentral- 
kérpers 0,5% des Gehirns und der der Corpora pedunculata 14—20%. 
Fir die gesamte Entwicklung stellte R. NrepER (1959) bei den Schaben 
einen schwach negativ allometrischen Wachstumsverlauf fest. 

Auf Grund dieser Ergebnisse ist es nach meiner Meinung notig, dem 
Zentralkérper bei den Dipteren gréBere Bedeutung beizumessen als den 
Corpora pedunculata, obwohl diese Dipteren eine phylogenetisch relativ 
junge, keineswegs primitive Insektengruppe sind. 

4. Das relative Wachstum der Antennalglomeruli. N.HoLMGREN 
(1916) wies bereits darauf hin, da auch die sog. Glomerulen im Lobus 
olfactorius wichtige Assoziationszentren und wahrscheinlich die altesten 
Zentren des Insektengehirns iiberhaupt sind. Bei Culex wachsen die 
Antennalglomeruli in der Larvenzeit negativ («= 0,8) und nach der 
Verpuppung stark positiv allometrisch im Verhaltnis zum Gesamthirn 
(%, = 4,0, a viel gréBer als 1). Die Weibchen haben absolut und relativ 
grdBere Antennalglomeruli als die Mannchen (Abb. 9, Tabelle 7). 

Das negativ allometrische Wachstum der Glomerulen steht in der 
Larvenzeit im umgekehrten Verhaltnis zur Entwicklung der Lobi optici. 
Auch in dieser Hinsicht 14Bt sich daher Culex als ein ,,Augentier 
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bezeichnen (B. Hansrrém 1926). Kennzeichnend fiir die besondere Ent- 
wicklung der Holometabolen ist wiederum die stark positiv allometri- 
sche Wachstumstendenz in der Puppenzeit. Bei den Schaben dagegen 
konnte R. NeprR (1959) ein positiv allometrisches Wachstum wahrend 
4 
% 


je Seas = ae a) 39... | 46Tage 
tH 2H 3H V1,2.3, Schl 


Abb. 9. Culex pipiens. Ordinate: Volumen der Antennalglomeruli in Prozent des Gesamt- 
oberschlundganglionvolumens. Abszisse: Entwicklungszeit. O = 6; ® = 2; H Hautung 
der Larve: V Verpuppungszeitpunkt; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 7. Culex pipiens: Absolute der Larvenzeit feststellen. Er bezeich- 
Volumina der Antennalglomerult net deshalb die Schaben als Gesichts- 
in 10-4 mm?. Durchschnittswerte G hsti Di Sohal re 
wont ¢iant «iudingnen eruchstiere. ie Schabenweibchen 
haben im Gegensatz zu Culex relativ 
Varia- 


tions. kleinere Glomerulen. 
breite 


Alter | Antennal- 
Stadium in glomeruli- 
Tagen | volumen 


5. Das relative Wachstum der Lobi 


I 4 0,022 |0,002 optici. Die Lobi optici enthalten drei 
} ee FS pete ate Fasermassen: die Lamina ganglionaris, 
3H. 27 0.249 0.016 die Medulla externa, die Medulla in- 
IV. 39 0,552 =| 0,145 terna, weiterhin die Faserverbindun- 
Bb ine oe oe gen und die Belegzellen. Im Gegensatz 
P.3°9 421), 400 |0,512 Zu den meisten holometabolen Insek- 
P.3g | 421/,| 3,73 |0,300 ten bilden die Culiciden schon im Lar. 
@ Imago | 46 4,82 0,745 : : 
me inncalie 3.62 |0,311 venstadium Komplexaugen aus. Bei 


Culex pipiens beginnt die Entwicklung 
der Facettenaugen aus einer einheitlichen Anlage. G. Haas (1956) 
konnte feststellen, daB schon etwa 12 Std nach dem Schlipfen det 
Larve aus dem Ei die Entwicklung einsetzt. Sie verlauft kontinuier. 
lich unabhangig von den Hautungen. Die Differenzierung der Komplex. 
augen findet ihren Abschlu8 erst nach dem Schliipfen der Imago 
Anfangliche Unterschiede der Larvenaugen gleichen sich zum Ima. 
ginalstadium hin wieder aus (Abb. 10). 
Man muB8 also mit einer frithen und gleichmaBigen Entwicklung de: 
Lobi optici rechnen. Das relative Wachstum des Gesamt-Lobus-opticu: 
nimmt daher auch durchgehend einen positiv allometrischen Verlauf 
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wie Abb. 11 und Tabelle 8 lehren (bis zur 1. Hautung: %,=1,9, bis zur 
Verpuppung: «,=1,0, in der Puppenzeit: %3=1,3). Das Hauptwachs- 
tum liegt im 1. Larvenstadium und in der Puppenzeit. Da fiir die 
Culex-Larven die Augen wichtige Sinnesorgane sind, wird bereits in 


ipiens. Frontale Gehirnquerschnitte. J Larve des ile Larvenstadiums ; 

or te Fe ed ec same B Belegzellen des Lobus options; CG a ea 

der Corpora pedunculata; OS Pedunculus; 1. Ff Lamina ganglionaris; 2. # Medul An van 

3.F Medulla interna; FA Facettenauge; K Kutikula; J., Dis Lc, Mien 2 ee ee ion; 
LA Larvalauge; RF Retinafaserbiindel; Z Zentralkérper. (Nach G. Haas 1956) 


der friihen Larvenzeit durch stark positiv allometrisches Wachstum 
ein méglichst groBes Ganglion angelegt. Bei der 4 Tage alten Larve 
nimmt der Lobus opticus bereits 9% des Gesamthirns ein, bei der Imago 
45%. Hin Geschlechtsdimorphismus ist deutlich: die Weibchen haben 
absolut gréBere Augen (Ommatidienzahl 435—602) als die: Mannchen 
‘Ommatidienzahl 390—503) und entsprechend absolut groBere Lobi 
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optici. Im Verhaltnis zum Gesamthirn haben aber die Weibchen relativ 


kleinere optische Ganglien. 
Bei den Schaben fand R. NepER (1959) entsprechende Ergebnisse. 
Der Gesamt-Lobus-opticus wachst hier ziemlich gleichmaBig, schwach 
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Abb. 11. Culex pipiens. Ordinate: Volumen des Gesamt-Lobus-opticus (@), des Faser- 

anteils der Lobi optici (A) und des Larvalganglions (+) in Prozent des Oberschlund- 

ganglions. Abszisse: Entwicklungszeit. A, O = 6; A, @ = 2; H Hautung der Larve; 
V Verpuppungszeitpunkt; Schl Schliipfakt der Imago 


Tabelle 8. Culex pipiens: Absolute Volumina der positiv allometrisch bis 

Gesamt-Lobi-optici und des Faseranteils der Lobi  j.ometrisch. Die relative 

optict in 10-4 mm’, Durchschnittswerte von je : : e 
GME Tndirnen GréBe betragt bei der 


Imago von Periplaneta 


Varia- Volumen Varia- 


is 0 
Bee ce wes. aie americana 8% des Ge- 
breite | J "taus | breite samthirns. 


Die Gesamtfasermasse 


i 4 | 0,163 | 0,02 | 0,050 | 0,009 5 aca i ei 
eH BS | gas | waa oes ‘loos Seon ope 
2. H. 16 7,66 | 1,02 | 1,58 |0,15 bis zur 1. Héutung der 
ao = ae Se at ve Larve positiv allome- 
. > ‘ ? > Te 1 7 = + 
Pl 40/,| 456 | 210] 10,5 {101 ‘seh (=1,8), bis zur 
P.2 411/, | 69,0 2,43 | 19,4 2,00 Verpuppung isometrisch 
P.32 | 42, | 73,6 | 3,10] 27,3 | 2,49 - ates 
P.3¢ | 42% | 750 | 3.00 | 30,2 |220 Ke ee 
QImago| 46 | 750 | 4,10 | 36,1 | 3.12 er Puppenzeit stark 
3 Imago | 46 74,0 3,65 | 36,0 Oeil positiv allometrisch mit 


einem Exponenten von 
og =2,4 (Abb. 11, Tabelle 8). Das stark positiv allometrische Wachs- 
tum wahrend der Puppenzeit weist auf eine nochmalige starke Aus- 
differenzierung der Lobi optici hin. Das Volumen der Belegzellen 
zeigt den umgekehrten Wachstumsverlauf. Die Lamina ganglionaris 
(Abb. 12) wachst in ahnlicher Weise bis zur 1. Hautung der Larve 
stark positiv allometrisch («,=1,5), bis zur Verpuppung schwach 
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negativ (x,= 0,8) und in der Puppenperiode stark positiv allome- 
trisch («;=1,6). Wie Abb. 12 und Tabelle 9 lehren, erfolgt das 
Wachstum der Medulla externa, d.h. der gré8ten der drei Sehmassen, 


72 
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Abb. 12. Culex pipiens. Ordinate: Volumen der Medulla interna (A), der Medulla externa 
(@) und der Lamina ganglionaris (+) in Prozent des Oberschlundganglionvolumens. 


Abszisse: Entwicklungszeit. oO, A, x = 6; @, A, * = 2; H Hautung der Larve; 
V Verpuppungszeitpunkt; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 9. Culex pipiens: Absolute Volumina der Lamina ganglionaris, der Medulla 
externa und Medulla interna in 10-* mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


Volumen 


. Volumen at 

Stadi der Lamina pe der Varia- Mass 

mop ganglio- rots Medulla |tionsbreite}| Medulla | "Ott 
naris externa interna 


ee 4 0,010 0,002 0,010 0,003 
fH: 8 0,115 0,002 0,085 0,002 
2. H. 16 ~ 0,500 0,07 0,280 0,052 
3. H. 27 0,718 0,10 0,622 0,10 
IV. 39 1,85 0,31 2,01 0,57 
P.1 404/,|- 1,95 0,42 2,56 0,30 
oe 411/, 3,30 0,63 4,40 0,33 
P.3 9 421/, 5,56 0,23 6,44 0,53 
Poe So 421/, 5,62 0,18 7,98 0,69 
Imago} 46_ 10,0 0,56 7,02 0,44 
& Imago 46 9,90 0,75 7,88 0,80 


wahrend der gesamten Entwicklung positiv allometrisch (bis zur 1. Hau- 
tung der Larve: «,=1,7, bis zur Verpuppung: «,=1,1 und wahrend 
der Puppenzeit: «= 2,0). . 

_. Auch die Medulla interna (Abb. 12, Tabelle 9) zeigt wahrend der 
gesamten Entwicklung einen positiv allometrischen Wachstumsverlaut 


fgs=1.,5, Sore h.2, ; Og 2.2). 
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Tabelle 10. Culex pipiens: 

Absolute V olumina des Faser- 

anteils der larvalen Augen- 
ganglien in 10-* mm’. 


Durchschnittswerte von je 
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Das starkste relative Wachstum liegt 
bei allen drei Strukturen im 1. Larvensta- 
dium und in der Puppenzeit. Die Mannchen 
haben relativ grdBere Fasermassen als die 
Weibchen. Bei den Schaben konnte R. NE- 


4—5 Individuen 


DER (1959) fir alle drei Strukturen eine 
durchgehend positive Allometrie feststellen. 
Ebenso zeigte sich ein entsprechender Ge- 
schlechtsdimorphismus. 

Das Larvalganglion bei Culexist am Anfang 
der postembryonalen Entwicklung groB ange- 
legt, wachst dann aber stark negativ allome- 
trisch («,=0,08) und ist schlieBlich am Anfang 
der Puppenperiode vollstandig abgebaut 
(Abb. 11, Tabelle 10). 


Faseranteil 


larvalen 

Augen- 
ganglion- 
volumens 


Stadium 


D. Das relative postembryonale Wachstum des Gehirns 
und der Hirnteile bei Drosophila melanogaster 
und ihren Mutanten ,,bar“ und ,,eyeless“ 

Das Gehirn von Drosophila melanogaster entspricht mit dem groBen 
Zentralkérper und den kleinen Corpora pedunculata in seinem Aufbau 
einem normalen Dipterengehirn (B. Hanstr6m 1928). Fiir die Unter- 
suchungen der Mutanten von Drosophila mit reduzierten Augen war 
ich bemiiht, die Untersuchungen des Hirnwachstums an Formen vor- 
zunehmen, die eine moéglichst geringe Variabilitét der reduzierten Teile 
aufweisen. T. Y. CHEN (1929) hatte festgestellt, daB die Ausbildung 
der Augen bei solchen Mutanten stark von Fiitterung und Temperatur 
abhangig ist. Ich bemithte mich deshalb, bei der Zucht streng auf gleich- 
maBige AuBenbedingungen zu achten. Bei den eyeless-Mutanten wurden 
nur die Formen mit auf beiden Seiten vollstandig reduzierten Augen 
gemessen. Bei den Larven konnte eine entsprechende Auswahl nur 
durch einen Vergleich der Augenimaginalscheiben erfolgen. 


I. Das relative Wachstum des Gesamtoberschlundganglions 


Das relative Wachstum des Gesamtoberschlundganglions bei der 
Wildform von Drosophila erfolgt in der ganzen Larvenperiode negativ 
allometrisch entsprechend einem allometrischen Exponenten von «, =0,8 
(Abb. 13, 14; Tabelle 11). Im ersten Abschnitt der Puppenperiode (vor 
der Kopfausstiilpung der Puppe) wird das Wachstum stark positiv 
allometrisch (x, viel gréBer als 1) und nach der Kopfausstilpung der 
Puppe isometrisch (vgl. auch M. E. Powrr 1952). Die Weibchen haben 
absolut gréBere, aber relativ kleinere Gehirne als die Mannchen. Abb. 15 
verdeutlicht an einer schematischen Zeichnung das relative Wachstum 
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des Gehirns, seine Form- und Lageveranderung und die relative Lange 
des Unterschlundganglions (vgl. auch Tabelle 12). Die kugelige Gestalt 
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Abb. 13. Drosophila melanogaster und Mutanten. Oberschlundganglionvolumen (Ordinate) 

im Verhaltnis zum Ké6rpervolumen (Abszisse). Doppelt logarithmisch. e = ,,wild‘; 

A =,,bar“; MH =.,,eyeless“. ,,wild“: «, = 0,8, «, viel gréGer als 1. ,,bar‘: a, = 0,3, 

@: = 3,0, a, viel groBer als 1. ,,eyeless: a, = 0,8, a = 2,9, a, viel gréBerals 1. 0, A,O =¢; 
@, A; = 9; H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt 
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Tabelle 11. Drosophila melanogaster: Absolute Oberschlundganglionvolumina 
in 10-* mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


»bar** »eyeless* 


» Wild‘ 


+ Alter in Ober- A Ober- ‘ Ober- : 
Stadium | Stunden schlund- haces, ” | schlund- ae schlund- Yani: 
ganglion- | jreite | S2slion- | preite | Sanelion- | proite 


volumen volumen volumen 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 50 


I. rh 0,90 0,09 

ite 27—30 2,70 0,24 2,25 0,12 1,50 0,21 
1. H. ~~ 40—42 5,14 0,81 3,35 0,45 2,11 0,34 
am 60—67 16,3 0,53 5,92 0,80 3,61 0,56 
2. H. 75—716 19,5 1,61 8,15 0,97 8,42 0,80 
Til. 109—110 51,2 9,35 34,3 3,91 38,5 1,25 
P.1 118—125 68,4 2,05 47,5 4,30 80,1 3,63 
P.2KA | 169—170 | 117 8,65 65,0 8,40 85,4 4,50 
P.3 172—200 | 120 9,65 64,5 6,55 84,8 6,11 
P. 4 219—220 | 118 8,00 65,5 6,50 

P.5 2 260 127 7,00 69,0 5,44 83,6 5,00 
P.5 3 260 64,5 5,60 

© Imago | 290—320 | 117 9,13 69,5 8,30 79,5 5,25 
3 Imago | 290—320 | 111 5,61 66,6 6,74 82,0 6,48 
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des Gehirns geht allmahlich in eine langgestreckte tiber. Mit dem 
GréBerwerden der Larve verschiebt es sich mehr und mehr aus dem 
eigentlichen Kopfabschnitt in den Thorax. Das Unterschlundganglion 
wird relativ kleiner, streckt sich aber in der Puppenperiode stark in 
die Lange. 

Bei den holometabolen Dipteren Drosophila und Culex wachst das 
Gehirn also iibereinstimmend in der Larvenzeit negativ und in der 
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Abb. 14. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Gesamtoberschlundganglion- 
volumen in Prozent des K6érpervolumens. Abszisse: Entwicklungszeit. e@ = ,,wild‘‘; 


A =,,bar“; MH =,,eyeless‘; 0, A, O = 6; @, A, = 92; H Hautung der Larve; 
V Verpuppungszeitpunkt; K.4 Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schliipfakt der Imago 


Puppenperiode stark positiv allometrisch. Unterschiede zeigen sich 
lediglich in einer Verschiebung des Allometriewechsels vom letzten 
Larvenstadium bei Culex an den Anfang der Puppenperiode bei Droso- 
phila. Kine Erklarung fiir diesen Unterschied gibt die andersartige 
Lebensweise der beiden Insektengattungen. Culex hat augentragende 
Larven, die frei im Wasser leben, wahrend die Larven von Drosophila 
augenlos sind und sich im Nahrungsbrei aufhalten. Deswegen vollzieht 
sich wohl bei Culex eine friihzeitige Ausdifferenzierung des Imaginal- 
gehirns, wahrend bei Drosophila die Hauptausdifferenzierung voll- 
sténdig in die Puppenperiode hineinverlegt ist. Die Kopfausstiilpung 
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(KA) der Puppe fehlt bei Culex. Bei Drosophila bildet sie neben dem 
Eintritt der Verpuppung einen wichtigen Wendepunkt fiir Wachstums- 
anderungen. 
Die bar-Mutante hat Osg log 

eine geringere KorpergréBe 
als die eyeless-Mutante 
(Tabelle 13). Das Gehirn 
von ,,bar‘‘ wachst bis zur 
2. Hautung der Larve stark 


l 
| 
negativ («,—0,3) und da- 
nach stark positiv allome- TEL | is 
| 
| 
| 


7: 730 


trisch (a,=3,0, a, viel 
groBer als 1; Abb. 13, Ta- 


I 
belle 11). Wie Abb. 14 
lehrt, ist das Wachstum py; Bate ou bute? 1:34 
bereits vor der Kopfaus- . 


stiilpung der Puppe_be- 
endet. 


Die —_ eyeless-Mutante 
zeigt einen  4ahnlichen 
Wachstumsverlauf des Ge- 
hirns (Abb. 13, 14; Ta- 
belle 11). Der allometrische 
Exponent betragt bis zur 
2. Hautung der Larve 
a, =0,8 und dann «, = 2,9 


und Xe viel groBer als 1. Abb. 15. Drosophila melanogaster. Schematische 


Bei beiden Mutanten ist Zeichnungen der relativen ,,Kopf*‘- und HirngréBen 
: : . bezogen auf die Linge der Tiere. 7. L., JZ. L. 1. und 
ein Geschlechtsdimorphis- 2. Larvenstadium; P. 1 und P.2 Puppenstadien; 
mus ausgebildet, und zwar _— unten weibliche Imago; Osg Oberschlundganglion ; Jog 
e c ; Infraoesophagealganglion (Unterschlundganglion); 

haben  ibereinstimmend Ka, Rompletauge 


Tabelle 12. Drosophila melanogaster: Hirnabmessungen und Lage des Hirns im Korper 
in Millimeter (Wildform). Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


Lange: Taga buelie Lange des 
4] Alter in is a Kopfspitze ; . she Unter- 
Stadium Senden Korperlinge bis os ales Hirnhéhe chi und- 
Hirnanfang ganglions 
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Tabelle 13. Drosophila melanogaster: Absolute Kérpervolumina in 10~* mm® 
Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


»eyeless** 


Alter in 


Varia- 
Stunden 


Korper- : i 
volumen Hons: 


Varia- 
tions- 
breite 


Varia- 
tions- 
breite 


Stadium 


Ko6rper- 
volumen 


Korper- 
volumen 


I: 7 

E 27—30 900 54 
it, Tah, 40—42 1250 150 
II. 60—67 3300 340 
2. H. 75—76 9000 510 
Ti: 109—110 16000 1500 
‘Pew 118—125 15500 1600 
P.2 KA | 169—170 350 15000 1600 
Pas 179—200 430 15800 1350 
P.4 219—220 230 

P.5 9 260 240 15000 1200 
P.5-3 260 180 

© Imago | 290—320 345 15900 1000 
3 Imago | 290—320 245 15400 740 


mit der Wildform die Weibchen die absolut gréferen aber relativ 
kleineren Gehirne. 


Die Mutanten weichen also von der Wildform in der Larvenperiode 
ab durch ein staérkeres negativ allometrisches Wachstum und eine Ver- 
schiebung der Hauptwachstumszeit an das Ende des 3. Larvenstadiums. 
Im ubrigen unterscheiden sich die Wachstumstendenzen wenig (Abb. 14). 
Auffallend ist das besonders stark negativ allometrische Wachstum in 
der Larvenperiode bei ,,bar‘‘. 


IT. Das relative Wachstum der wichtigsten Hirnteile 

Es wurden die gleichen Hirnteile wie bei Culex ausgemessen. Bezugseinheit 
fiir die Bestimmung des relativen Volumens ist in jedem Fall das Gesamtober- 
schlundganglion ohne Lobi optici. 

1. Das relative Wachstum der Gesamtzellmasse und Gesamtfaser- 
masse des Obersehlundganglions. Da beide Gebiete in eindeutig um- 
gekehrtem Verhaltnis zueinander stehen, soll hier nur das Wachstum 
der Fasermasse besprochen werden. Abb. 16 sowie Tabelle 14 lehren, 
daf der Faseranteil bei der Wildform im 1. Larvenstadium positiv 
allometrisch (x,—1,3), danach negativ allometrisch wachst (a, = 0,9), 
im 1. Abschnitt der Puppenperiode schwach positiv («;—=1,4) und nach 
der Kopfausstiilpung der Puppe stark positiv allometrisch («3 viel gréBer 
als 1). Die Fasermasse erreicht erst am Ende der Puppenzeit 54% des 
Gesamthirns. Bei Culex ist eine ahnliche Wachstumstendenz aus- 


gebildet; die Fasermasse nimmt am Ende der Puppenzeit 62% des 
Gehirns ein. 
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Der Faseranteil bei ,,bar‘‘ zeigt ein ahnliches Wachstum: oe 03: 
Xt, = 0,8, a3 = 3,4, x, viel groBer als 1 (Abb. 16, Tabelle 14). Bei ,,eyeless“‘ 
tritt am Anfang der Entwicklung ein starkeres negativ allometrisches 
Wachstum auf («,=0,6), im 1. Abschnitt der Puppenzeit ist es iso- 
metrisch und geht erst nach der Kopfausstiilpung der Puppe in ein 
stark positiv allometrisches Wachstum iiber («3 viel gréRer als 1; Abb. 16, 
Tabelle 14). 
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Abb. 16. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Faseranteilvolumen (unterer 

Teil der Abbildung) und Kernanteilvyolumen (oberer Teil der Abbildung) des Oberschlund- 

ganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Entwicklungszeit. e@ = ,,wild’“; A = 

»bar*; MM =.,eyeless‘; 0, A,O = 6; @, A. A = 9; H Hautung der Larve; V Ver- 
puppungszeitpunkt; K4 Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 14. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina des Gesamtfaser- und 
Gesamizellanteils des Oberschlundganglions in 10-* mm. Durchschnittswerte von je 
4—5 Individuen 


> wild ‘‘ » bar< »eyeless‘* 
. SN i Sa a ee 
Stadium Stunden Faser- Zell- Faser- Zell- Faser- Zell- 
volumen | volumen | volumen | volumen | volumen | volumen 


its 7 

iE 27—30 0,63 0,87 
1. H. 40—42 0,93 1,18 
a8 60—67 1,16 2,45 
2. H. 75—76 2,03 6,39 
III. 109—110 6,55 | 31,95 
Pri 118—125 14,74 | 39,95 
P.2 KA | 169—170 20,3 65,1 
P.3 172—200 32,3 52,5 
P.4 219—220 

P59 260 38,5 45,1 
P.5 3 260 

2 Imago | 290—320 41,0 38,5 
3 Imago | 290—320 46,0 36,0 


Die Wachstumstendenz der Fasermassen ist bei den drei Drosophila- 
Formen im groBen und ganzen einander ahnlich. Hs ist bemerkenswert, 
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daB sich bei den Mutanten die Verschiebung des Allometriewechsels 
in der Entwicklung des Gesamthirns hinsichtlich des relativen Wachs- 
tums der Fasermasse nicht bemerkbar macht. Die Imagines der drei 
Formen zeigen fast den gleichen Faseranteil am Gesamthirn: ,,Wild- 
form 54%, ,,bar“ 56%, ,,eyeless‘‘ 52%. Die Weibchen haben relativ 
kleinere Fasermassen als die Mannchen. Abb. 16 lehrt weiterhin, daB 
pranatal eine relativ groBe Zellmasse angelegt wird und die Fasermasse 
vor allem postnatal anwaichst. Eine Ausnahme macht in gewisser Hin- 
sicht ,,eyeless‘‘. Hier sehen 
wir bereits im 1. Larven- 
° stadium einen Faseranteil 
ae von 45% des _ Gehirns, 
wahrend bei ,,bar‘ 13% 
und bei ,,wild‘‘ 15% vor- 
handen sind. 

2. Das relative Wachs- 
tum der Corpora peduneu- 
lata. Wie Abb. 17, 18 und 
Tabelle 15 lehren, erfolgt 
bei der Wildform von Dro- 
sophila melanogaster das 
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Abb. 17. Drosophila melanogaster und Mutanten. é 

Volumen der Corpora pedunculata (Ordinate) im relative Wachstum der Ge- 
Verhaltnis Zam. Oberschlundganglionvolumen ohne samt-Corpora - pedunculata 
Lobus opticus (Abszisse). Doppelt logarithmisch. i ook Z 
e —,,wild“; A =,,bar“; Mf = ,,eyeless; ,,wila*: in der Larvenzeit negativ 


Tess oe baer gee are ag bee Pyree scsi a ae pr (%4 eed ee 
®, H, A = 2; V Verpuppungszeitpunkt am Anfang der Puppen- 
periode positiv allometrisch 
(a,=1,7). Nach der Kopfausstiilpung der Puppe ist das Wachstum 
beendet. Bei Culex haben wir mit der negativ allometrischen Wachs- 
tumsphase in der Larvenzeit und dem Hauptwachstum in der Puppen- 
zeit eine 4hnliche Entwicklung der Corpora pedunculata vor uns, Aller- 
dings tritt der Allometriewechsel bei Culex etwas frihzeitiger ein, 
und der Wechsel in der Puppenzeit fehlt. Die Corpora pedunculata 
sind bei der Culex-Imago etwas kleiner (0,4—0,5%) als bei Drosophila 
(0,6% des Gesamthirns). 


Die bar-Mutante beginnt in der Larvenzeit mit einer schwach 
negativ allometrischen Wachstumsphase (x, 0,6), die im 1. Abschnitt 
der Puppenperiode von einer positiv allometrischen abgelést wird 
(%,=2,2). Nach der Kopfausstiilpung der Puppe ist das Wachstum 
beendet (Abb. 18, Tabelle 15). Bei ,,eyeless‘‘ wachsen die Corpora 
pedunculata in der Larvenperiode negativ («, 0,8) und im 1. Abschnitt 
der Puppenzeit positiv allometrisch (a, gréBer als 1). Auch hier ist 
das Wachstum mit der Kopfausstiilpung der Puppe beendet. Ein 
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Geschlechtsdimorphismus scheint vorhanden zu sein, ist aber nicht 
deutlich zu erkennen. 


: 60: 100: 140 ; 780 220 260: 300 3208td 

Mas OMEN rh V KA SCAl 

Abb. 18. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen der Corpora pedun- 
culata in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Ent- 
wicklungszeit. @ = ,,wild“; A =,,bar“; HM =,,eyeless; 0, e,O = 6; @,A, == (lc 
H Hautung; V Verpuppungszeitpunkt; KA Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schliipfakt 
der Imago 
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Tabelle 15. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Corpora pedunculata 
in 10-* mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


, wild‘ »bar** »eyeless“‘ 


fs Alter in Corpora- on Corpora- tel Corpora- F 
Stadium Sandon pedun- Varia Varia pedun- Varia- 
tions- tions- 
culata- Teatro culata- incite 
Volumen Volumen ; 


i i 

1 27—30 0,014 0,005 
1. H. 40—42 0,020 0,006 
II. 60—67 0,030 0,006 
2s He 75—76 0,067 0,02 
Il. 109—110 0,21 0,04 
P.1 118—125 0,48 0,06 
P.2KA | 169—170 0,60 0,10 
P.3 179—200 | ~~ 0,70 0,63 0,08 
P.4 219—220 0,69 

P.5-2 260 0,72 0,59 0,10 
P.5. 3 260 

2 Imago | 290—320 0,70 0,56 0,05 
3 Imago | 290—320 0,64 0,58 0,11 


Ein Vergleich der drei Drosophila-Formen zeigt, daB ein Unterschied 
in der relativen GroéBe der Corpora pedunculata vorhanden ist. Abb. 18 
lehrt, daB bei der Wildform die Corpora pedunculata 1,0% des Gehirns 
ohne Lobi optici, bei ,,bar“‘ 0,9% und bei ,,eyeless 0,8% einnehmen. 
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Diese Unterschiede kommen durch eine entsprechende Anderung der 
positiven Allometrie im 1. Abschnitt der Puppenperiode zustande und 
hangen offensichtlich mit der fortschreitenden Reduktion der Ommati- 
dienzahl zusammen (Abb. 18). 

Der Globulianteil der Corpora pedunculata zeigt eine dem Gesamt- 
wachstum der Corpora pedunculata entsprechende GroBenzunahme. Er 
nimmt bei allen drei Drosophila-Formen etwa 40% des Corpora-pedun- 
culata-Volumens ein (Tabelle 16). Ein Vergleich der weiblichen Ima- 
gines ergibt folgende Werte: ,,wild’ 47%, ,,bar“ 42% und ,,eyeless* 
39%. Die Abnahme der relativen GréBe des Globulipaketes macht sich 


Tabelle 16. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina des Globulizellanteils der 
Corpora pedunculata in 10-4 mm?. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


> wild** »bar*‘ »eyeless‘* 
aati cHanteil cllantell 
= - zellanteil- 
Stadian Alter in wonepen Volumen ah ‘Volumen Volumen volumen 
Stunden | giopuli-| 2% 4€8 | Giopuli-| im % des des _— in % des 
mall Corpora- oe Corpora- Globuli- Corpora- 
anteils ar anteils Nate zellanteils peau 
Volumens Volumens Volumens 
ule “f 0,004 40,0 
il, 27—30 0,015 46,8 0,007 28,0 0,005 Be 
1. H. 40—42 0,027 39,4 0,016 40,0 0,008 40,0 
Ti 60—67 0,059 45,4 0,022 39,3 0,011 36,8 
Delblie 75—76 0,068 45,4 0,026 40,0 0,026 38,8 
ube 109—110 0,16 45,6 0,068 40,0 0,082 39,0 
eek 118—125 0,19 46,2 0,10 47,6 0,18 37,5 
P.2KA | 169—170 0,28 41,2 0,18 39,1 0,23 38,4 
Paes 179—200 0,31 44,2 0,17 38,1 0,24 38,1 
P. 4 219—220 0,31 47,8 0,19 43,1 
P.5 9 260 0,33 45,7 0,16 36,4 0,22 37,4 
LA AMY 260 0,20 41,6 
2 Imago | 290—320 | 0,33 47,0 0,19 42,0 0,22 39,0 
3 Imago | 290—320 | 0,30 46,9 0,21 42.0 0,22 38,0 


Tabelle 17. Drosophila melanogaster: Anzahl der Globulikerne der Corpora pedun- 
culata und Relation zum Gesamtoberschlundganglionvolumen ohne Lobi optici. 
Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


» wild‘ »eyeless*‘* 


Stadium Varia- Varia- 
tions- tions- | Rela- 
breite breite tion 


4,85 4,04 3,62 
3,16 211 36 3,00 243 2,93 
2,89 755 67 2,57 | 1620 2,31 
3,39 | 1450 112 3,12 | 2050 2,74 
3,49 | 1650 145 3,13 | 1830 2,51 
3,61 | 1650 135 3,09 | 1860 2,70 
3,42 | 1630 120 3,40 | 2000 2,90 
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auch bei der relativen Anzahl der Globulizellkerne bemerkbar: » wild‘ 
3,61, ,,bar‘‘ 3,09, ,,eyeless“‘ 2,70 (Tabelle 17). Bei den absoluten Werten 
hat ,,bar‘‘ die geringste Anzahl von Zellkernen: wild‘ 2640, ,,bar‘‘ 
1650, ,,eyeless‘‘ 1860 (Tabelle 17). Abb. 19 zeigt die relative Globuli- 
zellkernanzahl im Verhaltnis zum Hirn ohne Lobi optici. Die Kurven 
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Abb. 19. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Globulizellkernzahl in Prozent 
des Hirnvolumens. Abszisse: Entwicklungszeit. @ = ,,wild“*; A = ,,bar“; Hl = ,,eyeless*‘‘; 


©o, A, O = 6; ®, A, H = 2: H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt; KA 
Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 18. Drosophila melanogaster: Absolute GlobulikerngréBen der Corpora 
pedunculata in 10-9 mm’. Durchschnittswerte von je 3 Individuen 


»eyeless** 


di Alter in Varia- Zell- Varia- 
Stadium | Stunden tions- kern- tions- 
breite gréRBe breite 
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40—42 
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entsprechen den Wachstumskurven der Corpora pedunculata. Die 
relative Zunahme der Zellkerne ist im 1. Abschnitt der Puppenperiode 
am starksten. Die ZellkerngréBe nimmt nur sehr langsam zu (Tabelle 18). 
Auch hier gilt die Regel, da8 das Wachstum der Corpora pedunculata 
vor allem seinen Grund in einer Zellkernvermehrung hat. Interessant 
ist, daB die geringe relative GréBe des Globulipaketes bei ,,bar“* durch 
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Verkleinerung der Kerne und damit durch Zunahme der Zellkernzahl 
kompensiert wird. 

3. Das relative Wachstum des Zentralkérpers. Der Zentralkérper 
wichst bei der Wildform von Drosophila melanogaster in der Larvenzeit 
durchgehend schwach positiv allometrisch gemaB einem allometrischen 
Exponenten von «,=1,2 (Abb. 20, Tabelle 19). Die Hauptwachstums- 
zeit liegt im 1. Abschnitt der Puppenperiode («,=3,7). Mit der Kopf- 
ausstiilpung der Puppe ist das Wachstum beendet. Eine umgekehrte 
Proportionalitét zwischen Zentralkérper- und Corpora-pedunculata- 
Wachstum ist wahrend der Larvenzeit zu erkennen. Die Mannchen 
haben die relativ gréBeren Zentralkérper. Die relative GrdBe des 
Zentralkérpers einer mannlichen Imago betragt 0,7% des Gesamt- 
hirns, bei Culex 1,2%. Der Unterschied zwischen der relativen Corpora- 
pedunculata-GréBe (0,6%) und der ZentralkérpergréBe (0,7 %) ist nicht 
so groB wie bei Culex oder bei den Schaben. Immerhin ist aber auch 
bei Drosophila der Zentralkérper einer der groBten und bedeutendsten 
Hirnteile. Das Wachstum des Zentralkérpers nimmt bei Culex einen 
anderen Verlauf als bei Drosophila. In der Larvenzeit ist eine negativ 
allometrische Wachstumsphase ausgebildet. Das Hauptwachstum setzt 
bereits vor der Verpuppung ein. Auch haben bei Culex im Gegensatz 
zu Drosophila die Weibchen die relativ gréBeren Zentralk6rper. 

Bei ,,eyeless‘‘ wachst der Zentralk6érper in ahnlicher Weise wie bei 
der Wildform (Larvenzeit: «,=1,2; 1. Abschnitt der Puppenzeit: «, viel 
groBer als 1). Nach der Kopfausstiilpung der Puppe ist das Wachstum 
beendet (Abb. 20, Tabelle 19). Bei ,,bar“ herrscht in der Larvenzeit 
tibereinstimmend mit ,,wild“ und ,,eyeless‘‘ ein schwach positiv allo- 
metrisches Wachstum vor, gemaB einem allometrischen Exponenten 
von a,=1,2 (Abb. 20, Tabelle 19). Im 1. Abschnitt der Puppenzeit 
tritt bei ,,bar“‘ nur allmahlich eine Verstaérkung des positiv allometri- 
schen Wachstums ein («,=2,8). Das staérkste Wachstum erfolgt zur 
Zeit der Kopfausstiilpung der Puppe («3 viel gréBer als 1). Danach 
ist das Wachstum beendet. 

Bei einem Vergleich der Imagines hat ,,bar‘‘ die relativ gréBten 
Zentralkoérper mit 1,3%, es folgen ,,wild® mit 1,2% und ,,eyeless‘‘ mit 
0,9% des Gesamthirns ohne Lobi optici. Ein Einflu8 der Ommatidien- 
reduktion auf das Wachstum des Zentralkérpers ist nicht deutlich 
erkennbar. Die Besonderheiten im Wachstum des Korpers bei ,,bar‘ 
kénnen nicht ohne weiteres als Folgen der Augenmutation angesehen 
werden, da dann bei ,,eyeless‘‘ ahnliche Abweichungen im Wachstum 
erwartet werden miBten. 

4. Das relative Wachstum der Antennalglomeruli. Die Antennal- 
glomeruli als Teile des Lobus olfactorius sind bei Drosophila groB aus- 
gebildete Hirnstrukturen. Bei der weiblichen Imago nehmen sie 2,2% 
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des Gehirns ein (Culex: 2,9%). Dieser Hirnteil wird bei Drosophila 
von vornherein groB angelegt, da er fiir die Larven schon von Wichtig- 
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Abb. 20. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen des Zentralkérpers 

in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Entwick- 

Tungszeit. @ =,,wild‘; A =,,bar‘; Ml = .,,eyeless; H Haéutung der Larve; V Verpup- 
pungszeitpunkt; K.4 Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 19. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Zentralkérper 
in 10-* mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


» bar‘ »eyeless‘‘ 


» wild“ 


Stadium aS Zentral- Varia- Zentral- Varia- Zentral- Varia- 
eae k6rper- tions- k6rper- tions- korper- tions- 
volumen breite volumen breite volumen breite 


ik 

18 0,003 — 0,003 — 
1. H. 0,005 — 0,005 — 
II. 0,009 0,002 0,009 0,001 
2. H. 0,013 0,008 0,024 0,005 
Ii. 0,061 0,007 0,11 0,008 
ae 0,070 0,012 0,29 0,03 
P.2 KA | 169—170 0,20 0,10 0,68 0,08 
PD. 179—200 | 0,80 0,061 0,51 0,15 0,69 0,07 
P.4 219—220 | 0,75 0,053 0,63 0,10 

Psb 2 260 0,82 0,085 0,66 0,17 0,70 0,07 
P.5 3 260 0,60 0,15 

2 Imago | 290—320 | 0,78 0,100 0,71 0,20 0,65 0,08 
3d Imago | 290—320 | 0,80 0,010 0,65 0,23 0,68 0,08 


keit ist (Wildform 1. Larvenstadium: 2,2%). Wie Abb. 21 sowie Ta- 
belle 20 lehren, erfolgt das relative Wachstum der Antennalglomeruli 
bei der Wildform wahrend der gesamten Larvenzeit negativ allometrisch 
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(x, =0,5, % 0,7). Mit der Verpuppung beginnt ein positiv allometri- 
sches Wachstum, das in der ganzen Puppenzeit anhalt (x,=—6,3). Die 
Weibchen haben absolut und relativ gréB8ere Antennalglomeruli. 

Im groen und ganzen zeigt Culex den gleichen Wachstumsverlauf. 
Hauptwachstumszeit ist das Puppenstadium. Ebenfalls ist der gleiche 
Geschlechtsdimorphismus ausgebildet. 

Die Antennalglomeruli der bar-Mutanten wachsen in der Larven- 
zeit negativ allometrisch (x,=0,7), es folgt eine isometrische Wachs- 
tumsphase (x, 1,0), die erst zur Zeit der Kopfausstiilpung der Puppe 
in eine stark positiv allometrische tibergeht («,=6,3; Abb. 21, Ta- 
belle 20). Die eyeless-Mutante zeigt einen ahnlichen Wachstumsverlauf 
dieser Hirnstruktur. Nach der negativ allometrischen Wachstums- 
phase in der Larvenzeit (x, 0,6) folgt eine isometrische («,—1,0) und 
dann zur Zeit der Kopfausstiilpung der Puppe eine positiv allometri- 
sche Phase («,=3,5; Abb. 21, Tabelle 20). 

Die Augenreduktion wirkt sich also deutlich auf das Wachstum der 
Antennalglomeruli aus. Neben einer Verschiebung des Allometrie- 
wechsels vom Verpuppungszeitpunkt auf den Zeitpunkt der Kopfaus- 
stiilpung der Puppe wird sukzessiv der Grad der positiven Allometrie 
verringert. Die relative GroéBe der Antennalglomeruli der Imagines 
nimmt ab: ,,wild’ 3,0%, ,,bar‘‘ 2,5% und ,,eyeless‘‘ 1,7% des Gesamt- 
hirns ohne Lobi optici. Diese Wachstumsveranderungen k6énnen mit 
einer pleiotropen Wirkung der entsprechenden Gene, bzw. mit einer 
Korrelation zwischen den Antennen- und Sehzentren erklart werden. 

5. Das relative Wachstum der Lobi optici. Zunachst soll das relative 
Wachstum des Gesamt-Lobus-opticus behandelt werden. Das Ende der 
Belegzellenschicht bildet die Abgrenzung zum Protocerebrum. Im 
2. Larvenstadium werden die Lobi optici erkennbar. Die Entwicklung 
beginnt bei der Wildform mit einem positiv allometrischen Wachstum 
(a, =1,9). Nach der Verpuppung folgt eine stark positiv allometrische 
Wachstumsphase gemaB einem Exponenten von «10,5 (Tabelle 21). 
Die Kopfausstiilpung der Puppe beendet das Wachstum (Abb. 22). Die 
Mannchen haben relativ gréBere Lobi optici. Bei Drosophila liegt die 
Hauptwachstumszeit am Anfang der Puppenperiode, bei Culex dagegen 
am Anfang der Gesamtentwicklung, wohl weil die Lobi optici bereits 
fiir die Larve von groBer Bedeutung sind. Bei beiden Insekten ist der 
gleiche Geschlechtsdimorphismus ausgebildet. Die relative GroéBe der 
Lobi optici betragt bei der Drosophila-Imago 35%, bei der Culea-Imago 
45% des Gesamthirns. Bei ,,bar‘‘ ist das relative Wachstum der Lobi 
optici im Larvenstadium bis zur Verpuppung positiv allometrisch ge- 
maéB einem allometrischen Exponenten von «,—=2,2 (Abb. 22, Ta- 
belle 21); danach ist das Wachstum beendet. Trotz vollstindiger Re- 
duktion der Augen sind bei ,,eyeless“’ Augenganglien ausgebildet, wie 
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bereits M. E. Powzr (1943) feststellte. Die Lobi optici wachsen in der 
Larvenperiode positiv allometrisch. Mit dem Eintritt der Verpuppung 
ist das Wachstum beendet (Abb. 22, Tabelle 21). 


Cy 
a. 
% e 
a We A 
a aoa ey 
ay A 
/ 
2 ;7* 
j 
: 13: 
ef] | ae =-= ae ae 
/ | a-- o 
C) el/ 
i 
7 ie 
See _--¥ 
——-a-A._7-—-A 
e 
Naren A A A 
0 20 : 60: 100: H0 ‘180 220 260: 300 320Std 


Fhe finns KA Schl 


Abb. 21. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen der Antennalglome- 

ruli in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Ent- 

wicklungszeit. @ = ,,wild‘; A =,,bar‘; Ni =.,eyeless*; 0,A,O0 = 3, @,4, = 9; 

H Hautung der Larve; VY Verpuppungszeitpunkt: KA Kopfausstiilpung der Puppe; 
Schl Schlipfakt der Imago 


Tabelle 20. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Antennalglomeruli in 
10-4 mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


» bar ,eyeless** 


Alter in 
Stunden 


Varia- 
tions- 
breite 


Antennal- 
glomeruli- 
volumen 


Antennal- | Varia- 
glomeruli- | tions- 
volumen breite 


Varia- 
tions- 
breite 


Antennal- 
glomeruli- 
volumen 


Stadium 


ar vhs 0,02 0,00 

ue 27—30 0,04 0,00 oe 
1H, 40—42 | 0,05 0,00 eas 
TI. 60—67 0,08 0,01 0,009 
2... 75—76 0,09 0,01 0,02 
Til. 109—110 0,19 0,01 0,02 
Pe 118—125 0,30 0,04 
P.2 KA | 169—170 0,99 0,05 
[Poms 179—200 1,14 0,05 
P. 4 219—220 1,49 

P.5 2 260 1,93 0,08 
P53 260 

2 Imago | 290—320 5 0,09 
3 Imago | 290—320 0 0,10 


Ein Vergleich der drei Drosophila-Formen fihrt zu folgenden 
Ergebnissen: Die relative GréBe der Lobi optici der Imagines nimmt, 
wie erwartet, von ,,wild‘‘ mit 62% des Gesamthirns ohne Lobi optici 
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iiber ,,bar‘ mit 38% zu ,,eyeless‘‘ mit 18% hin ab. Die Reduktion 
erfolgt hauptsichlich dadurch, daB das Wachstum der Ganglien bei 
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Abb. 22. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen des Gesamt-Lobus- 

opticus in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Ent- 

wicklungszeit. @ = ,,wild‘‘; A =,,bar; Ml =.,eyeless*; 0, A,O = 6; @,A, = 9; 
H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt; K_4 Kopfausstiilpung der Puppe; 

Schl Schlipfakt 


Tabelle 21. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Gesamt-Lobi-optici in 
10-* mm’, Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


» wild‘ »bar** »eyeless**‘ 


Alter in 


Stadium Stunden Lobus- Varia- Lobus- Varia- Varia- 
opticus- tions- opticus- tions tions- 
Volumen breite Volumen breite breite 


60—67 0,04 
2. H. 15—76 0,09 | 0,01 0,08 0,04 
TIL. 109—110 | 6,3 0,12 0,5 0,3 
P.1 118—125 | 10,5 0,13 0,9 0,9 
P.2KA | 169—170| 43,0 0,20 0,8 0,5 
P.3 179—200 | 46,0 0,2 74 4,5 
P.4 219220] 44,0 0,3 1,5 
P.59 260 48,0 0,3 1,6 4,6 
P53 260 1,2 
2 Imago | 290320] 41,0 0,2 1,0 4,0 
3 Imago | 290-320] 44,0 0,3 1,5 4,1 


, bar‘ und ,,eyeless‘‘ mit dem Verpuppungszeitpunkt abgeschlossen ist 
(Abb. 22). Die Wachstumstendenz der Lobi optici stimmt interessanter- 
weise in der Larvenzeit mit dem der Wildform iiberein (,,wild‘‘: «, =1,9; 
» bar: «,=2,2; ,,eyeless‘: «,=3,2). Offensichtlich wird das Wachs- 
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tum der Augenganglien bei den Mutanten erst dann gehemmt, wenn 
die Augenimaginalscheibe so weit herangewachsen ist, daB sie auf die 
fe) 
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Abb. 23. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen des Faseranteils 

der Lobi optici in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: 

Entwicklungszeit. e@ = ,,wild‘‘; A = ,,bar“; HM =.,,eyeless; O, A, =6;0,A, 8 =2;3 

H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt; KA Kopfausstiilpung der Puppe; 
Schl Schliipfakt der Imago 


Tabelle 22. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina des Faseranteils der Lobi 
optics in 10-4 mm. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


»eyeless‘* 


>» wild‘ » bar‘ 


A Alter in 4 a ae 
Stadium | Stunden Faser- Nati Faser- tees Faser- ee 
volumen hereite volumen Hréite volumen| jr eite 


2. 75—76 0,22 0,01 0,01 — 

II 109—110 2,04 0,08 0,22 0,05 0,37 0,06 
P.-1 118—125 3,36 0,20 0,66 0,08 2,40 0,20 
P.2 KA | 169—170 14,64 0,24 2,21 0,20 3,70 0,64 
P.3 179—200 | 15,09 0,30 4,27 0,50 3,89 0,85 
P.4 219—220 | 16,83 0,40 3,84 0,32 

P.5 92 260 20,52 0,54 4,94 0,50 5,55 1,35 
P.5 3 260 5,12 0,42 

© Imago | 290—320 | 23,15 0,35 4,34 0,32 5,14 1,36 
3 Imago | 290—320 | 23,86 0,28 5,50 0,35 5,44 1,80 


Ganglien Einflu8 nehmen kann. Es hat den Anschein, als ob von der 
Augenanlage ein Determinationsstrom zum optischen Ganglion geht. 
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Die Entwicklung der Gesamtfasermenge der Lobi optici (vgl. Abb. 23 
und Tabelle 22) 1i8t Unterschiede erkennen. Bei ,,wild und ,,bar“ 
wird dieser Hirnteil nach der 2. Hautung der Larve erkennbar, bei 
,eyeless“’ nach der Verpuppung. Die Mannchen haben die relativ 
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Abb. 24. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen der Lamina ganglio- 
naris in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Ent- 
wicklungszeit. @e = ,,wild’*; A =,,bar‘‘; O, =; ® A=82: H Hautung der Larve; 
V Verpuppungszeitpunkt; KA Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schliipfakt der Imago 


0 2 


Tabelle 23. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Lamina ganglionaris 
in 10-* mm. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


» wild‘* »bar** »eyeless* 
4 Alter in F . Lamina- 
Stadium Lamina- er le ¥ Lamina- Hier ta 58 : 
Stunden Variations ganglionaris- Variations- | ganglio- 
Volumen 


ganglionaris- 


Volumen breite 


breite naris- 
Volumen 


P.l 122 0,05 

P.2 KA |169—170 1,52 — 
P.3 179—200 1,27 aes 
P.4 219—220 2,40 = 
P.5 @ 260 4,92 15 
P.5 6 260 

9 Imago | 290—320 6,03 2x2 
od Imago | 290—320 5,32 wee 


gréBeren Fasermassen. In der Larvenperiode wachst die Fasermasse 
von ,,wild® positiv allometrisch (a, 2,2) und in der gesamten Puppen- 
zeit stark positiv allometrisch (%)—5,0, «; gréBer als 1). Die Haupt- 
wachstumszeit liegt also in der Puppenperiode, wahrend bei Culex auch 
am Anfang der Entwicklung eine Zeit starken Wachstums ausgebildet ist. 

Bei der bar-Mutante beginnt das Wachstum mit einer positiven 
Allometrie (x, = 2,5). In der Puppenperiode zeigt sich zunachst bis zur 
Kopfausstiilpung der Puppe ein stark positiv allometrisches Wachs- 
tum (%. = 6,0), das sich gegen Ende der Entwicklung wieder abschwacht 
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(%;= 2,3). Bei ,,eyeless‘‘ wachst das Ganglion bis zur Kopfausstiilpung 
schwach («,—2,3) und darauf stark positiv allometrisch (a, = 8,0) 
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Abb. 25. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen der Medulla externa 

in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Entwick- 

lungszeit. 0, A,O = 6; @.A, = 9; H Hautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt; 
KA Kopfausstiilpung der Puppe; Schl Schliipfakt der Imago 


Tabelle 24. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Medulla externa in 
10-4 mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


>, wild‘ sbar< »eyeless‘* 
Fi Alter in a, A . 

Seer pends] PCa | varies fy Medalle Jp Zama? | Medlle.) Yan 

Volumen breite Volumen breite Volumen} breite 
2. H. 75—76 0,16 0,01 0,01 — 
LIT. 109—110 1,41 0,06 0,12 0,02 0,23 0,03 
PAT 118—125 2,51 0,08 0,43 0,04 1,57 0,12 
P.2 KA-} 169—170 8,20 0,10 1,28 0,08 1,81 0,30 
Ps 3. 179—200 8,76 0,10 2,13 0,28 1,80 0,60 
P. 4 219—220 9,61 0,13 1,86 0,30 
P.5 9 260 10,00 0,13 2,58 0,25 1,86 | 0,80 
Be 260 2,68 0,17 
2 Imago | 290—320 |] 11,34 0,08 2,03 0,10 1,89 0,80 
$ Imago | 290—320 |] 12,34 0,15 2,81 0,05 2,00 1,00 


Da das Wachstum der Gesamt-Lobi-optici bei den Mutanten mit 
ler Verpuppung abgeschlossen ist, geht das Wachstum der Fasermasse 
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wahrend der Puppenzeit auf Kosten des Volumens der Belegzellen- 
schicht. Die relative GroBe der Fasermasse bei der 200 Std alten Puppe 
zeigt deutlich die erwarteten Unterschiede: ,,wild“ 23,1%, bar’: 8,5°% 
und ,,eyeless‘‘ 5,2% des Gehirns ohne Lobi optici (Abb. 23). 

Die Lamina ganglionaris (vgl. Abb. 24 und Tabelle 23) wird erst 
spat sichtbar, bei ,,wild‘ zur Zeit der Verpuppung, bei ,,bar“ nach der 
Kopfausstiilpung der Puppe. Bei ,,eyeless‘‘ fehlt die Lamina ganglio- 
naris. Das Wachstum erfolgt positiv allometrisch und ist eng der Ent- 
wicklung des Auges angepaBt. Die relative GroBe betragt bei der 
200 Std alten Puppe bei ,,wild‘‘ 3,2% und bei ,,bar“ nur 0,3% des 
Gehirns ohne Lobi optici. 

Die Medulla externa wird bei ,,bar‘‘ und ,,wild‘‘ nach der 2. Hau- 
tung der Larve, bei ,,eyeless‘“‘ nach der Verpuppung sichtbar. Bei der 
Wildform wachst sie bis zur Verpuppung schwach positiv allometrisch 
(x, =2,1; Abb.25, Tabelle 24). Die Hauptwachstumszeit liegt im 1. Ab- 
schnitt der Puppenperiode («,=5,6). Die Mannchen haben relativ 
groéBere Medullae externae. Bei ,,bar‘‘ zeigt die Medulla externa einen 
ahnlichen Wachstumsverlauf: Larvenzeit «,—2,0, Puppenzeit «7,5, 
= 2,4, a, =5,0. Bei ,,eyeless’ wachst sie am Anfang der Puppen- 
periode positiv allometrisch («,=2,2) und vor der Kopfausstilpung 
der Puppe stark positiv allometrisch (a, viel gréBer als 1). Die relativen 
GroBen dieser Hirnteile sind bei der 200 Std alten Puppe: ,,wild“ 
13,2%, ,,bar*‘ 4,2% und ,,eyeless‘‘ 2,2% des Gesamthirns ohne Lobi 
optici. 

Die Medulla interna wird bei der Wildform nach der 2. Hautung, bei 
, bar“ und ,,eyeless‘‘ zur Zeit der Verpuppung sichtbar. Die Mannchen 
haben relativ gréBere Medullae internae. Wie Abb. 26 und Tabelle 25 
lehren, erfolgt das Wachstum bei der Wildform im 3. Larvenstadium 
positiv allometrisch («,=2,3) und im 1. Abschnitt der Puppenperiode 
stark positiv allometrisch («,—6,0). Nach der Kopfausstiilpung der 
Puppe ist das Wachstum beendet. 

Die bar-Mutante beginnt in der Puppenzeit mit einem stark positiv 
allometrischen Wachstum der Medulla interna (x, 7,5), das sich dann 
allmahlich abschwacht («,=3,0). Bei ,,eyeless‘‘ wachst die Medulla 
interna zu Beginn der Puppenperiode positiv allometrisch (x, =2,0, 
% groBer als 1). Die relativen GréBen dieser Hirnteile sind bei der 
200 Std alten Puppe: ,,wild‘‘ 6,7%, ,,bar‘‘ 4,0% und ,,eyeless‘‘ 3,0% 
des Gehirns ohne Lobi optici. 

M. E. Powsr (1943) und A. Wotsxky (1956) konnten bei Drosophila 
und Bombyzx feststellen, daB die Ausbildung der Fasermassen der Lobi 
optici von der Peripherie, d. h. von den Sinnesorganen her, beeinfluBt 
wird. Bei den Augenmutanten zeigt dementsprechend die Lamina 
ganglionaris die gré8te Reduktion ihres Volumens. Es folgen Medulla 
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externa und dann Medulla interna. Diese Befunde kénnen von mir 
durch die Untersuchungen des relativen Wachstums der Gesamt-Lobi- 
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Abb. 26. Drosophila melanogaster und Mutanten. Ordinate: Volumen der Medulla interna 

in Prozent des Oberschlundganglionvolumens ohne Lobus opticus. Abszisse: Entwick- 

lungszeit. @ =,,wild‘‘; A =,,bar‘; Ml =.,,eyeless‘; 0, A, O = 3; @, A, = 9; 

H Héautung der Larve; V Verpuppungszeitpunkt; KA Kopfausstiilpung der Puppe; 
Schl Schliipfakt der Imago 


Tabelle 25. Drosophila melanogaster: Absolute Volumina der Medulla interna in 
10-* mm’. Durchschnittswerte von je 4—5 Individuen 


,, par’ »eyeless‘‘ 
Medulla Varia- 
interna- tions- 
Volumen breite 


» wild“ 


. Alter in P 
Stadium Medulla Varia- 
Stunden interna- tions- 

Volumen breite 


2. H 75—76 0,06 — 

III 109—110 0,63 0,06 0,03 0,15 0,03 
Poe 118—125 0,85 0,05 0,04 0,83 0,08 
P.2 KA | 169—170 4,92 0,09 0,12 1,89 0,3 
P.3 179—200 5,06 0,07 0,22 2,09 0,2 
P.4 219—220 4,82 0,09 0,20 

P.5 9 260 5,60 0,09 0,20 3,66 0,5 
P.5 3 260 0,22 

2 Imago | 290—320 5,78 0,03 0,20 3,25 0,5 
3 Imago | 290—320 6,20 0,07 0,25 3,44 0,7 


optici bestatigt werden (s. 8. 108). AuBerdem zeigt ein Vergleich der 
relativen GréBe der drei Fasermassen bei 200 Std alten Puppen ent- 


sprechende Ergebnisse: 


Medulla 
externa 


, ,eyeless 
g* 
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Zusammenfassung 


1. Das relative Wachstum des Gehirns und der wichtigsten Hirn- 
teile wurde wahrend der postembryonalen Entwicklung bei Culex pi- 
piens, Drosophila melanogaster und ihren Mutanten ,,bar“ und ,,eyeless”™ 
(ey?) an mit dem Planimeter ausgemessenen Schnitten studiert und mit 
dem relativen Wachstum bei den hemimetabolen Schaben verglichen. 


2. Fir das Gehirn und alle Hirnteile liegt bei den untersuchten 
Dipteren die Hauptwachstumszeit in der Puppenperiode. Bei den 
hemimetabolen Schaben wachsen die Hirnteile gleichmaBiger ohne der- 
art scharfe Allometriewechsel. Das Gehirn von Culex und Drosophila 
wachst in der Larvenzeit negativ und in der Puppenzeit stark positiv 
allometrisch. Die jiingeren Larven haben also relativ gréBere Gehirne. 


3. Die bei Culex und Drosophila relativ kleinen Corpora pedunculata 
wachsen in der Larvenzeit negativ und in der Puppenzeit positiv allo- 
metrisch. 


4. Der relativ groBe Zentralkorper wachst durchgehend positiv allo- 
metrisch. Bei den Dipteren mu8 ihm deswegen wohl gréBere Bedeutung 
beigemessen werden als den Corpora pedunculuta. Eine umgekehrte 
Proportionalitét zwischen Zentralkérper- und Corpora-pedunculata- 
Wachstum ist deutlich. 


5. Die Antennalglomeruli sind bereits am Anfang der Larvenzeit 
relativ gro8 ausgebildete Hirnteile. Sie wachsen dann in der Larven- 
zeit negativ allometrisch. Das Hauptwachstum liegt in der Puppen- 
periode. 


6. Unterschiede zwischen Culex pipiens und Drosophila melano- 
gaster zeigen sich hauptsachlich in der Entwicklung der optischen Gan- 
glien. Bei Culex sind sie bereits fiir die Larve von Bedeutung und zeigen 
deshalb auch am Anfang der Entwicklung eine zusatzliche Hauptwachs- 
tumsphase. Bei Drosophila entwickeln sich die Lobi optici erst im 
2. Larvenstadium und haben ihr Hauptwachstum am Anfang der 
Puppenperiode. Der bei Drosophila fiir Wachstumsanderungen wichtige 
Zeitpunkt der Kopfausstiilpung der Puppe fehlt bei Culex. Fiir viele 
Hirnteile beginnt bei Culex das Hauptwachstum schon frither als bei 
Drosophila. 


7. Mutanten von Drosophila mit reduzierten Augen zeigen auch 
eine Verringerung der relativen Gré8e der optischen Ganglien. Bei 
,eyeless sind die Lobi optici weiter reduziert als bei ,,bar‘‘. Die Ver- 
kleinerung kommt durch den Ausfall der positiven Wachstumsallo- 
metrie in der Puppenzeit zustande. Die Ganglienreduktion wird an- 
scheinend von der Augenimaginalscheibe her beeinfluBt. 

8. Die relative GréBe der Corpora pedunculata nimmt parallel der 
fortschreitenden Augenreduktion ab. Die Unterschiede im Wachstum 
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des Zentralkérpers bei den augenreduzierten Mutanten sind nicht ein- 
deutig auf eine Beeinflussung durch die Augenreduktion zuriickzufiih- 
ren. Die relative GréBe der Antennalglomeruli nimmt mit Zunahme 
der Augenreduktion ab; auBerdem verschiebt sich der Zeitpunkt des 
Allometriewechsels. 
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Hinweise fiir Autoren 


Die in deutscher, englischer, franzdsischer oder italienischer Sprache abgefaBten 
Manuskripte werden in Maschinenschrift auf einseitig beschriebenen Blattern 
erbeten. Der Text ist so kurz wie méglich zu fassen. Am Ende der Arbeit soll eine 

kurze Zusammenfassung gegeben werden. 


Im Text ist. bei der Bezugnahme auf eine andere Arbeit jeweils der betreffende 
Autorenname mit eingeklammerter Jahreszahl zu nennen. Die Literaturangaben 
sind am SchluB8 der Arbeit nach den Autorennamen alphabetisch anzuordnen und 
nicht zu numerieren, da die Auffindung mit Hilfe des Autorennamens und der 
Jahreszahl méglich ist. Nur wenn verschiedene Arbeiten desselben Autors aus dem 
gleichen Jahr zitiert werden, ist an der betreffenden Stelle im Text eine in 
Klammern gesetzte 1, 2 bzw. 3 hinter dem Autorennamen mit Jahreszahl einzu- 
fiigen; die gleichen Zahlen stehen dann im Batoeseorenslaien) ebenfalls in 
Klammern gesetzt, vor der betreffenden Arbeit. 


-Literaturangaben sollen Autorennamen, vollstandigen Titel der Arbeit, Zeit- 
schrift, Bandzahl, Seitenzahlen sowie Jahreszahl umfassen [z. B. Scumipt, W. J.: 
Uber die Farbung der Fliigelmembran bei Papilio teredon Fldr. und Papilio aga- 
memnon L. Z. Morph. u. Okol. Tiere 88, 334—343 (1942)]. Die Zeitschriftenab- 
kirzungen sind nach den World Medical Periodicals vorzunehmen. Band- und 
Jahrgangsangabe sollen ohne den Zusatz ,,Bd.“‘ oder oJ) g.“* stehen. Die Jahres- 

_zahl ist in Klammern einzuschlieBen. Biicher miissen mit vollem Titel, Auflage, 
Ort, Verlag und Jahr zitiert werden. 


Autorennamen sollen (fiir KaprrdatcHen-Druck) doppelt, lateinische Namen der — 
Objekte (fiir Kursiv-Druck) geschlingelt unterstrichen werden. In Kursivdruck 
kénnen auch andere Worte des Textes gesetzt werden, die der Autor besonders 
hervorzuheben wiinscht. Methodik, Protokolle und weniger wichtige Teile des 
Textes werden in Kleindruck (Petit) gesetzt. “A 


Die Abbildungen sind auf gesonderten Blattern nadlchan, nicht in den Text 
einzukleben. Sie werden in der Regel als Textabbildungen verdéffentlicht. Einzelne 
Abbildungen sollen nach Verkleinerung den Satzspiegel (110 x 176 mm) héchstens 
geringfiigig iiberschreiten. Kleinere Abbildungen sollten méglichst so gruppiert 
' werden, daB die Gruppe nach Verkleinerung die Breite des Satzspiegels (110 mm) 

erreicht. Nach Méglichkeit sollten die Abbildungen als Federzeichnungen (fiir 
Strichaétzung) hergestellt werden. Halbton(Tusche-)bilder (fiir Autotypie) sollten 
nur dort verwandt werden, wo die Strich-Punkt-Technik nicht brauchbar ist. 
Bei Mikrophotographien ist der zu reproduzierende Ausschnitt so zu begrenzen, 
daB er nur das fiir die Abbildung Wesentliche umfa8t und einen méglichst kleinen 
Raum einnimmt. Die Wiedergabe farbiger Abbildungen ist nur ausnahmsweise 
moglich und bedarf besonderer Vereinbarungen. Abbildungstafeln auSerhalb des 
Textes werden wegen der schwierigeren Lesbarkeit solcher Arbeiten nur in beson- 
deren Fallen hergestellt. Ba 

‘Die Abbildungserklarungen werden ebenfalls auf besonderen Blattern, vom 

eigentlichen Text getrennt, erbeten. 


Die Beschriftung der Abbildungen mit Buchstaben und/oder Ziffern erfolgt 
durch den Verlag. Die Hinweise werden auf einem tiber die Vorlage geklebten 
Deckblatt erbeten. 

In der Korrektur sollen nur Druckfehler verbessert, jedoch keine inhaltlichen 
oder stilistischen Anderungen vorgenommen werden. 10% der Satzkosten tiber- 
steigende Korrekturkosten miissen den Autoren in Rechnung gestellt werden. 
Notwendige Nachtrige, als ,,Zusatz bei der Korrektur“ bezeichnet, sollen még- 
lichst kurz sein und an das Ende der Arbeit gesetzt werden. 


ah Soeben erschien : 


An Experimental Study of 
‘an _ Pituitary Tumours jh ae 


Genesis, Cytology and Hormone Content ae 
Cie Sak By Dr. Hone Grox Kwa, My x 
The Netherlands’ Cancer Institute, Amsterdam 
Beak 17 ‘Anbiacnes IV, 94 Séiten, Gr.-8°. 1961. DM 19 500 
. ‘a 
fa In sis Sprache 
as " 
/ | Naas 
3 ‘CONTENT ae 
f BRS 


Introduction ; Pituitary tumours i in mice as rats: A survey of the literature. — nt . 
Discussion. Summaty and conclusions » The incidence and the rate of growth 
of experimental pituitary tumours in various strains of mice and in rats: Beds 
mental. Discussion and conclusion - Morphological characteristics of experimental 
sabre tumours of mice of different inbred strains: Comparison of the morpho- 
logy of oestrone-induced and ‘ ‘radiothyroidectomy’ ’-induced pituitary tumours 
employing a tri-chrome stain. Differentiation of the two types of pituitary tumours 
by the PAS reaction : The thyroid stimulating hormone (TSH) content of experi- 
mentally induced pituitary tumours in mice: Substances in mouse pituitary 
homogenates interfering with a comparative TSH-assay. Comparative assays of 
the TSH content of pituitaries of mice treated in various ways to, induce pituitary 


tumout development - General Summaty » References. 
. 


SPRINGER-VERLAG - BERLIN : GOTTINGEN - HEIDELBERG 


Springer-Verlag Berlin - . Gottingen - Heidelberg — Druck der Universitétsdruckerei H. Stirtz AG., Wirzburg 
: Printed in Germany 


